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第 1 章  序論  
 
1.1 機能形態学における基本的な研究手法                     
 動物がどのようなロコモーション様式で移動するかは、動物の
身体サイズ、棲息環境、食性と食物の地理的分布、食物連鎖に占
める位置など様々な要因が関連する。例えば、身体サイズが大き
い動物は樹枝の上でバランスを維持することが困難なので、樹枝
から懸垂するものもいる。果実食の動物は葉食の動物よりも移動
範囲が広い。食物源が地理的に分散しているので、広範囲を移動
する。跳躍は重力に逆らって身体重心を持ちあげるので、基本的
に跳躍者の身体サイズは小さい。  
ロコモーションは動物が生存する上で重要な採食、繁殖、捕食
者からの逃避などと関わる最も基礎的な運動であるので、動物の
形態と生理に大きな影響を及ぼす  (Dickenson et al , 2000)。したが
って、筋骨格系に関する機能形態学においては異なるロコモーシ
ョン様式で移動する動物の身体構造の差異を比較することでロ
コモーションと形態を対応付ける。ロコモーション様式が異なる
動物の身体構造を比較することが機能形態学的研究における基
本的な研究手法である。  
特徴的なロコモーション様式で移動する動物種の比較では機
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能と形態の関係が明瞭になる。異なる生態学的地位を占める動物
の身体構造を比較し、かたちの機能的意味を明らかにする研究の
枠組みに照らすと、霊長類は機能形態学的研究に適した動物群で
あるといえる。現生霊長類は赤道直下の熱帯地域から冬期には雪
の降る寒冷地域まで、また、樹が密生する熱帯雨林から樹が疎ら
なサバンナまで様々な場所に棲息している。昆虫食性、果実食性、
葉食性など食性や身体サイズの変異に富む。各霊長類は各々の環
境において多様な生態学的地位を占め、なおかつ様々なロコモー
ション様式で移動するので、種間比較によって身体のかたちの機
能的意味を明らかにすることができる。  
序論ではまず霊長類に特有の形態学的特徴と運動学的特徴を
概観する。これらの特徴は他の四足性哺乳類から霊長類を区別す
るだけでなく、霊長類の進化史について有益な情報を与える。  
本研究では足関節の力学的機構において大きな種間変異が存
在することを示し、足関節の力学的機構が多様化した過程を明ら
かにすることを中心的な目的とする。したがって、序論では霊長
類の進化史を概説した後に、足関節の力学的性質を表すパラメー
タと、足関節の力学的機構の種間変異を生み出す要因について説
明する。序論の最後には本研究の目的を述べる。  
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1.2 霊長類の形態学的特徴と運動学的特徴                     
霊長類の進化史上重要な形態学的特徴としては身体サイズに
対して大きな脳、両眼視に適した配置の眼窩、第 2 指から第 5 指
と対向する母指、指に平爪があることが挙げられる  (Cartmill ,  
1992)。また、運動学的特徴としてダイアゴナル・シーケンス歩
行と後肢優位の身体支持が挙げられる  (図 1.1)。それらの特徴は
ほとんどの霊長類に共有されるので、原初的霊長類によって獲得
された特徴であると考えられている。したがって、両眼視に適し
た配置の眼窩や対向する母指、ダイアゴナル・シーケンス歩行な
どの特徴がどのような環境に適応的であるかを明らかにすれば、
原初的霊長類の生態を再構築できる。原初的霊長類の生態を再構
築することを目的の 1 つとして現生霊長類の機能形態学的研究お
よび運動学的研究や、原初的霊長類と類似した生態的地位を占め
ると考えられている樹上性有袋類を用いた実験的なロコモーシ
ョン研究が行われている。  
 
1.2.1 ダイアゴナル・シーケンス歩行  
 右後肢の接地を 1 歩行周期の開始とすると、ダイアゴナル・シ
ーケンス歩行では「右後肢、左前肢、左後肢、右前肢」の順で四
肢が接地する。ラテラル・シークエンス歩行では「右後肢、右前  
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図 1.1  四 足 性 哺 乳 類 か ら 霊 長 類 を 区 別 す る 運 動 学 的 特 徴
(Schmitt , 2010)。霊長類の主な運動学的特徴はダイアゴナル・シ
ーケンス  (上図 )  と後肢優位の身体支持である  (下図 )。上図の丸
括弧内の番号は着地順序を表す。LH：左後肢、LF：左前肢、RH：
右後肢、RF：右前肢。ダイアゴナル・シーケンス歩行では後肢が
着地した後に反対側前肢が着地する。下図では支持基体反力の垂
直成分の大きさが矢印の大きさで表されている。  
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肢、左後肢、左前肢」の順で四肢が接地する。前後肢が同時に接
地する場合もある。後肢と反対側前肢が同相で接地する歩容がト
ロット、後肢と同側前肢が同相で接地する歩容がペースである。 
もう 1 つの歩容の分類方法として対として動く前後肢の組み合
わせから分類する方法がある。後肢と同側前肢が対として動く場
合がラテラル・カプレット、後肢と対側前肢が対として動く場合
がダイアゴナル・カプレットである。  
四足性哺乳類のシークエンスとカプレット、歩行と走行を分類
する際に 2 つの相対時間が用いられる  (図 1.2;  Hildebrand, 1965, 
1985)。相対時間の 1 つは 1 歩行周期に占める四肢の接地時間の
割合  (立脚時間比 ) である。もう 1 つは後肢の着地から同側前肢
が着地するまでの時間が 1 歩行周期に占める割合である。前者に
よって歩行と走行が区別され、後者によってシークエンスとカプ
レットが分類される  (図 1.2)。  
 
1.2.2 後肢優位の身体支持  
霊長類は前肢に比べ後肢で身体を支持する割合が大きい  (図
1.3; Kimura et al . , 1979; Demes et al ., 1994; Schmitt, 1994; Schmitt 
and Hannna, 2004)。前後肢が支持する体重は支持基体反力の垂直
成分として計測される。Kimura et al  (1979) は大型類人猿を含む  
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図 1.2 歩容解析に用いられる図  (Hildebrand, 1985)。 1 歩行周期
に占める、後肢の着地から同側前肢の着地までに要する時間と  
(縦軸 )、 1 歩行周期に占める四肢の接地時間  (立脚時間比 ;  横軸 )  
からシーケンスとカプレット、歩行と走行を分類する。  
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図 1.3  前肢と後肢にかかる支持基体反力の垂直成分の割合  
(Schmitt , 2010)。1 より大きい場合は後肢よりも前肢の垂直成分が
大きいことを表す。 1 より小さい場合は後肢で体重の多くを支持
することを表す。  
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数種真猿類の前後肢の支持基体反力を計測し、霊長類は前肢に比
べ後肢で身体を支持、推進する割合が高いことを指摘した。その
後、Demes et al . (1994) は霊長類以外の四足性動物でも推進は後
肢優位に行われることを示した。Demes et al .,  (1994) は後肢によ
る推進はすべての四足性哺乳類の特徴であり、霊長類に特有の特
徴は主に後肢で身体を支持することだけであると Kimura et al .  
(1979) の主張を修正した。  
霊長類が主に後肢で体重を支持する傾向は歩行から走行へ歩
容が移行しても維持される  (Kimura, 1992; Hannna et al . , 2006)。  
例外的に他の霊長類に比べラテラル・シーケンスを用いる頻度
が高いコモンマーモセット  (Callithrix jacchus) は前肢の方が垂
直成分のピーク値が大きい  (図 1.3; Schmitt, 2003a; Schmitt  and 
Hanna 2004)。コモンマーモセットは垂直しがみつき跳躍を行う霊
長類であり、鉤爪を持つ特殊な適応を遂げた霊長類の 1 種である。
独自の位置的行動を反映して、コモンマーモセットの身体支持パ
ターンが修飾されたと考えられている  (Schmitt,  2003a)。  
前肢と後肢による身体支持の相対的な割合は支持基体の影響
を受ける  (Schmitt,  1994; Schmitt , 1998; Schmitt, 1999; Schmitt  and 
Hanna, 2004)。同一個体の霊長類が樹枝を模した樹上支持基体と
地面の上を歩いた際に前後肢にかかる支持基体反力の垂直成分
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を比較したところ、模擬的樹上環境を歩く場合の方が後肢で身体
を支持する割合が大きかった  (Schmitt, 1994; Schmitt  and Hannna, 
2004)。このことから後肢優位の身体支持は樹上環境との関係性
が指摘されている  (Schmitt,  1994; Schmitt , 1998; Schmitt,  1999; 
Schmitt  and Hanna, 2004)。また、地上性霊長類と樹上性霊長類の
間で後肢で身体を支える割合を比較すると、樹上性霊長類の方が
後肢で身体を支持する傾向が強い  (Schmitt, 1994; Schmitt and 
Hanna, 2004)。  
 
1.2.3 再構築された原初的霊長類の生態  
両眼視に適した眼窩の配置、手と足の対向した母指、ダイアゴ
ナル・シーケンス歩行、後肢優位の身体支持という一連の特徴を
霊長類が持つことから、原初的霊長類は以下のような生態学的地
位を占めていたと考えられている。  
暁新世の後期から始新世にかけて現れた原初的霊長類は樹枝
末端の環境を四足で移動し、果実や昆虫を食べる樹上性哺乳類で
あった  (図 1.4; Rasmussen, 1990; Sussman, 1991; Cartmill, 1992)。
樹枝末端の環境や食物源となる果実を生み出したのは原初的霊
長類と同時期に繁栄した被子植物であった  (Sussman, 1991)。被
子植物が繁栄すると樹枝の末端には果実が実り、花粉媒介者であ  
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図 1.4 Carpolestes simpsoni の復元図  (Sargis, 2002)。Carpolestes 
simpsoni はプレシアダピス類に分類される哺乳類である。原初的
霊長類と類似する生態学的地位を占めていたと考えられている。
母指は他の指と対向したが、眼窩は両眼視に適した配置ではなか
った。このことから、樹枝末端の環境に進出する過程で、最初に
対向した母指を獲得し、その後眼窩が両眼視に適した配置となっ
たと考えられる。  
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る昆虫が被子植物の花に集まった  (Susman, 1991)。被子植物の繁
栄には花粉媒介者としての昆虫の存在が不可欠であり、被子植物
と昆虫によって空間的、食性的に新しい生態学的地位が生まれた。
その生態学的地位を占めた動物集団の 1 つが霊長類であった。  
原初的霊長類は樹枝末端に実る果実や花に集まる昆虫を食べ
た  (Sussman, 1991)。動き回る動物を捕食し、奥行き知覚が必要
とされる哺乳類では両眼窩が前方を向くことから、霊長類の眼窩
の配置は昆虫食との関係が指摘されている  (Cartmill,  1992)。また、
不連続で 3 次元的に配置された樹上支持基体を正確に把持する上
で奥行き知覚能力が役立ったかもしれない  (Cartmill, 1992)。  
原初的霊長類は空間的、食性的に新しい資源がある樹枝末端の
環境へ進出する過程で対向した母指を獲得し、ダイアゴナル・シ
ーケンスで歩き、後肢で優位に身体を支持するようになったと考
えられている。対向した母指をもつ手足で樹枝を把持できれば樹
上支持基体においてより高い安定性を確保できる  (Bloch and 
Boyer, 2002, 2003; Sargis et al .,  2007)。また、不安定な支持基体は
体重がかかると折れてしまう可能性があるので、樹上で支持基体
を乗り換える際には支持基体の安定性を確認する必要があった。
前肢は樹枝を探索する機能を担うようになり、後肢で体重を支え
るようになった  (Cartmill et al . , 2007)。しかし、それだけでは前
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肢で検索した樹枝を後肢で把持することはできない。ダイアゴナ
ル・シーケンスの四肢の接地順序であれば後肢が同側前肢の近く
に接地するので  (Cartmill  et al . ,  2007; Schmidt,  2008)、前肢で安定
性を確かめた支持基体を後肢で把持できた  (Cartmill  et al . , 2007; 
Schmidt,  2008)。対向した母指による把握、後肢優位の身体支持と
ダイアゴナル・シーケンスの組み合わせは、不安定な樹枝末端の
支持基体から転落しないように位置を移動する上で適応的な特
徴であった  (Cartmill et al .,  2007)。  
対向した母指、ダイアゴナル・シーケンス歩行、後肢優位の身
体支持は霊長類の特徴であるが、原初的霊長類と似た生態学的地
位 を 占 め る 樹 上 性 有 袋 類 の ハ ダ カ オ ウ ー リ ー オ ポ ッ サ ム  
(Caluromys philander)  も対向した母指を持ち、ダイアゴナル・シ
ーケンス歩行を用い  (Lemelin et al . ,  2003)、主に後肢で身体を支
持する  (図 1.3; Schmitt and Lemelin, 2002)。原初的霊長類のモデ
ルとしてツパイが最も適当であるとする主張も存在するが  
(Sargis,  2001)、ダカオウーリーオポッサムと現生霊長類の運動学
的類似性を考慮すると、オポッサムから得られた実験的研究結果
は原初的霊長類の進化シナリオを 強固に補強すると言える  
(Schmitt  and Lemelin, 2002; Lemelin et al ., 2003; Lemelin and 
Schmitt , 2007)。  
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1.3 足部形態の力学的解析                                   
霊長類の進化史において足部形態の進化がいかに重要であっ
たかはプレシアダピス類に分類される Carpolestes simpsoni の化
石から示される  (Bloch and Boyer, 2002, 2003; Sargis,  2007)。
Carpolestes simpsoni は母指が第 2 指から第 5 指と対向していたが、
両眼窩は前方を向いていない  (図 1.4)。つまり、原初的霊長類は
樹枝末端の環境に進出する上で最初に母指が他の足趾と対向し、
その後両眼視が前方を向いたという順序が示唆される。原初的霊
長類が新たな棲息環境を開拓する上で足部形態の進化は重要な
イベントであった。  
現生霊長類の足部の形態は多様である  (図 1.5;  Sigmon and 
Farslow, 1986)。これは原初的霊長類が適応放散を遂げ様々な生態
学的地位を占めるようになったことと関係する。この足部形態の
豊かな種間変異を生み出す要因の 1 つは足部を構成する骨の長さ
が多様であることである  (図 1.5; Schultz,  1963; Strasser, 1992; 
Lemelin and Jungers,  2007; Boyer et al . , 2013)。  
力学的見地からは足部の骨の長さは足関節を支点とするテコ
のレバーの長さに相当する  (図 1.6)。足関節を支点とするテコ機
構では下腿筋の停止部が力点、最も遠位に存する中足骨頭が作用
点に相当する  (図 1.6; Morton, 1922; Hirasaki and Kumakura,  
14 
 
 
 
 
 
 
 
図 1.5 霊長目における足部形態の多様性  (Fleagle, 2013)。足部
を構成する骨要素はすべて同じだが、プロポーションが多様であ
るために形態の変異に富む。  
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図 1.6 足関節のテコ機構と解剖学的構造の対応関係。足関節軸
が支点、下腿筋の停止部が力点、最も遠位に存する中足骨頭が作
用点に相当する。  
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2010)。筋が発揮する筋力や支持基体反力から受ける関節のモー
メントの大きさは、支点から力点までの距離と筋張力の大きさの
積、支点から作用点までの距離と支持基体反力の大きさの積とし
て求められるので、骨の長さの種間差によって足関節の力学的性
質の差異が生じ、自然選択の過程を経て、足部形態が多様化した
と考えられる。  
本研究は足部の力学的機構の多様性をロコモーション様式と
対応づけ、その多様性が生じた過程を明らかにすることを主な目
的とする。従来の研究は関節面の形状や向きや骨の捻転など、 1
つ 1 つの骨を個別に研究してきたが、本研究で前述の目的のため
に、足部全体をテコの一部とみなし、力学的解析を試みることで、
足部形態の多様性がもたらす適応価を力学的見地から考察する。 
以降の節では本研究の中心となる足部形態の力学的解析に用
いられるパラメータとそのパラメータに影響すると思われる要
因を概説する。パラメータに影響する要因は具体的にはロコモー
ション様式、身体サイズ、後肢の姿勢、足部の接地パターンであ
る。  
 
1.3.1 関節の力学的性質を表すパラメータ  
テコ機構の力学的性質を表す値として anatomical mechanical 
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advantage (Young, 2005; Fellmann, 2012; Gálvez-López and Casinos, 
2012) と effective mechanical advantage  (Biewener, 1989; Biewener 
et al ., 2004; Young, 2009)  がある。本研究では前者を AMA、後者
を EMA とする。  
AMA は支点から力点までのテコのレバーの長さ  (パワーアー
ム長 )  を支点から作用点までのテコのレバーの長さ  (ロードアー
ム長 ) で除した値である  (図 1.7)。  
 
      
   
   
 
 
PAL はパワーアーム長を表し、LAL はロードアーム長を表す。  
AMA の値を機能的に解釈する際には筋が等尺性に収縮する場
合と等張性に収縮する場合を分けて考えると分かりやすい。立っ
ている動物は筋の等尺性収縮によって姿勢を維持している。筋が
等尺性に活動し、支持基体反力によって関節が屈曲されることを
防ぐ。この時、筋張力が生み出す力のモーメント  (筋力 ) と支持
基体反力が作る力のモーメントが関節で釣り合っている。筋のパ
ワーアーム長が延長するか、ロードアーム長が短縮すると AMA
が増大し、姿勢を維持するために必要な筋張力が減少する  (図
1.7)。反対に AMA が小さい場合は姿勢を維持するには大きな筋  
18 
 
 
 
 
 
図 1.7 関節のおける力の釣り合いを単純なテコで表した図。支
持基体反力  (FS R F)  が一定であっても、パワーアーム長  (PAL) と
ロードアーム長  (LAL) が変化すれば力学的平衡を維持するため
に発揮しなければならない筋張力  (Fmus c le) は変化する。  
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張力を発揮する必要がある。筋が発揮する筋張力はテコ機構を介
して力のモーメントに変換され、その変換効率はロードアーム長
とパワーアーム長の割合で決まる  (図 1.7)。したがって、AMA は
筋の筋力産生効率を表す値と解釈される  (Zajac, 1992; Thorpe et 
al ., 1999; Payne et al .,  2006)。  
筋が等張性に働く場合、筋の長さが変化して、筋が停止するセ
グメントの運動が生じる。筋収縮時と弛緩時の筋長の変化量がテ
コ機構を介して増幅されてセグメントの移動量となる  (図 1.8; 
Zajac, 1992; Thorpe et al ., 1999; Pyane et al .,  2006)。AMA が小さい
と筋長の変化量に対するセグメントの移動量が大きい。AMA が
大きいと筋長の変化量に対するセグメントの移動量が小さい。
AMA は筋の長さ変化をセグメントの移動量に変換する際の変換
効率を表す値でもある。  
小さい AMA では、パワーアームが短い場合とロードアームが
長い場合がある。前者と後者ではセグメントの移動量が増加する
メカニズムが異なる。パワーアームが短いと筋長の変化量に対す
る関節角度の変化量が大きい  (図 1.8A)。時間当たりで考えると、
筋の短縮速度に対する関節の角速度が速い。一方、ロードアーム
が長い場合もセグメント遠位端の移動量は大きいが、関節角度の
変化量は変わらない  (図 1.8B)。  
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図 1.8 筋長の変化量がセグメントの移動に変換されることを表
す図。筋長の変化量が等しい場合のセグメントの移動量の差異を
示している。(A) パワーアームが短いと筋長の変化に対する関節
角度  (θ) の変化が大きい。(B) ロードアームが長い場合、角度は
一定であるがセグメント遠位端の移動距離が大きい。  
θ θ
短いパワーアームの効果
筋長の変化量
θ θ
(A)
(B) 長いロードアームの効果
作用点の移動距離
筋長の変化量
作用点の移動距離
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EMA と AMA はロードアームとパワーアームの定義が異なる。
前述のように AMA では支点からテコの遠位部  (作用点 )  までの
距離がロードアーム長、支点から筋付着部  (力点 )  までの距離が
パワーアーム長とされる。これらはセグメントの長さとして形態
学的に計測可能であるため、「解剖学的」mechanical advantage と
呼ばれる。EMA も AMA に同じくパワーアーム長をロードアーム
長で除した値であるが、EMA では支持基体反力の作用線と関節
の間の最短距離をロードアーム長、筋の作用線と関節の間の最短
距離をパワーアーム長とする  (図 1.9)。動物の姿勢が変化すると
支持基体反力から関節までの距離が増減するので、 EMA のロー
ドアーム長はある個体で一定の値ではなく姿勢に応じて変化す
る。このことは、四肢の姿勢を変化させることで、動物は四肢筋
の筋力産生効率を調節できることを意味する  (Biewenwe, 1989, 
2005)。  
 
1.3.2 足関節の力学的機構に影響する要因  
ロコモーション様式と身体サイズ  
Marton (1922, 1924) は霊長類は最も遠位に存する中足骨頭で
立脚相の後期に支持基体を押して推進力を得ると述べ、最も遠位
に存する中足骨頭を通る軸がロコモーションにおける機能軸、つ   
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図 1.9 EMA のパワーアーム長  (PAL) とロードアーム長  (LAL)。
EMA では筋の作用線から関節軸までの最短距離がパワーアーム
長、支持基体反力ベクトルから関節軸までの最短距離がロードア
ーム長である。図の黒の実線が四肢セグメントを表し、黒点が関
節を表す。点線がパワーアームとロードアームを表す。  
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まりテコのレバーとして作用すると主張した  (Marton, 1922,  
1924)。彼の一連の研究はヒトの足部形態の進化的過程に新しい
視座を与えただけでなく、足部を構成する骨プロポーションの多
様性にはロコモーションにおけるテコのレバーとしての機能が
反映されることを示唆した。足部をテコ機構の一部とみなす解釈
方法は、後に Schultz (1963) や Strasser (1992) によってさらに発
展させられる。  
足関節のロードアームとパワーアームの長さに影響する要因
としてこれまで先行研究で上げらた要因は、ロコモーション様式
と身体サイズである。Strasser (1992) はオナガザル科の足関節の
ロードアームと足関節底屈筋のパワーアームはすべて身体サイ
ズによって説明されるとした。Strasser (1992) の結果に対して、
下腿筋であるヒラメ筋や腓腹筋のパワーアームの長さには、オナ
ガザル類の地上性種と樹上性種の間で棲息場所の違いが反映さ
れるとする研究もある  (Pina et al ., 2011)。しかし、 Pina et al .  
(2011) はオナガザル科の距骨と踵骨を定性的に比較したもので
あるため、その質的評価がどの程度の厳密性を持つのかについて
評価が難しい。Strasser (1992) は 48 種 574 個体の膨大なサンプル
から得た定量的データをもとにしており、オナガザル科の種にお
いては足関節の力学的機構の種間差は身体サイズによって決ま
24 
 
ると考えるのが妥当であろう。  
一方、より広範な系統を含むサンプルにもとづくと、足関節機
構のテコを構成する足根骨、中足骨のプロポーションはロコモー
ション様式に応じた変異を示すという報告もある  (図 1.10; 
Schultz,  1963)。  
Strasser (1992) は骨プロポーションの多様性について身体サイ
ズの重要性を主張したが、一方で Schultz (1963) はロコモーショ
ン様式もプロポーションに反映されるとした。Strasser (1992) と
Schultz (1963) の主張の違いは研究対象としたサンプルの違いを
反映している可能性が高い。 Strasser (1992) の用いたオナガザル
科はオナガザル亜科とコロブス亜科を含み、どちらに属する種も
四足歩行を主たるロコモーション様式とする。Strasser (1992) の
用いたサンプルは Schultz (1963) のサンプルに比べロコモーショ
ン様式の種間差が明瞭でなかったので、身体サイズによって骨プ
ロポーションの全ての変異が説明されたと考えられる。  
Schultz (1963) はロコモーション様式の差異を強調したが、ツ
パイから 100kg 超のゴリラまでを網羅する研究対象に認められる
身体サイズの影響を分析的に統制しなかった。具体的にはすべて
の種のパワーアームとロードアームの長さの和を 100%とする標
準化を行い、パワーアームとロードアームの相対長を比較してい
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る  (図 1,10)。しかし、この分析方法は後述のスケーリングの影響
が考慮されていない。ロコモーション様式が同じであっても身体
サイズが異なれば、スケーリングの影響によってロードアームと
パワーアームの長さの割合が異なる可能性がある。  
 
身体サイズの差異によって生じ得るテコの長さの種間差  
身体サイズが増大すれば、骨格筋の横断面積や骨の長さも変化
する。動物の身体サイズの増大は基本的には体細胞数の増加によ
るので、身体計測値は指数関数的に変化する。複数の身体的計測
値の対数をとり、変数間の複雑な関係を単純に表す目的でスケー
リング研究が行われる。  
身体サイズを表す物理量は体積であり、その次元は長さの 3 乗
である。したがって、長さの次元を持つ計測値  (四肢や骨の長さ
など ) が身体サイズ  (体積 ) の 1/3 乗に比例して変化する場合、
その計測値は次元的上、身体サイズと等しい割合で変化すると解
釈される。この 2 変数間の関係をアイソメトリーという。アイソ
メトリーの関係では身体サイズが変化しても動物の身体プロポ
ーションは変化しない  (図 1.11)。アイソメトリーの関係とは対照
的に、 2 つの変数が次元上異なる割合で変化する関係をアロメト
リーという。アロメトリーの関係においては身体サイズが変化す  
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図 1.10 ロードアーム長を構成する足根骨と第 3 中足骨頭の長さ
を 100 とした場合の各骨の相対長  (Schultz,  1963)。Talus center か
ら Metatarsus III までがロードアーム、Talus center から Tarsus の
下端までがロードアームに相当する。  
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図 1.11 スケーリングパターンに応じて動物のプロポーション
が変化する例  (Hidebrand and Goslow, 2001)。横軸は対数をとった
体幹長、縦軸は対数をとった四肢の長さである。傾きが 1.00 より
小さければ動物は胴長のプロポーションとなる  (アロメトリー
の関係 )。傾きが 1.00 より大きければ動物は相対的に脚が延長す
る。傾きが 1.00 の場合は体幹長と四肢長のプロポーションは変わ
らない  (アイソメトリーの関係 )。  
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るにつれて動物の身体プロポーションも変化する  (図 1.11)。次元
に も と づ い て ス ケ ー リ ン グ の パ タ ー ン を 評 価 す る 方 法 を
geometric similarity scaling という。  
陸上に棲息する動物は常に重力の影響下にあるので、陸棲動物
は重力に抗してどのように身体を支えるかという課題に直面す
る  (Biewener, 1989,  2005)。その課題は 2 つに分けられる。1 つは、
限られた筋張力でどのように身体を支持するかという問題であ
る  (Biewener, 1989, 2005)。もう 1 つのは身体サイズが大きくなる
と骨に生じる応力も増大するので、どのように骨の強度を維持す
るかという問題である  (McMahon, 1973; Biewener, 1989, 2005)。  
筋張力は筋横断面積に比例するので、体積の 2/3 乗に比例する  
(Demes and Günther, 1989)。それに対して動物が支えなければなら
ない体重は体積と正比例である。したがって、動物が発揮できる
単位体重当たりの筋張力は体積の -1/3 乗に比例する  (負のアロメ
トリーの関係 )。このことは、身体サイズが大きい動物ほど発揮
できる相対筋張力が小さいことを意味する  (Demes and Günther, 
1989)。筋力は筋張力とパワーアーム長の積なので、AMA が身体
サイズに対してアロメトリックに変化して、形態学的に筋張力の
相対的な低下を補っていることを示唆する先行研究が存在する  
(Young, 2005; Fellmann, 2012; Gálvez-López and Casinos, 2012)。つ
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まり、ロコモーション様式が同じ霊長類種であっても身体サイズ
が異なれば AMA に差異が生じる可能性がある。  
elastic similarity scaling によれば、骨に負荷が加わった場合に
骨のひずみが身体サイズに拘わらず一定になるように、骨の長さ
は体重の 1/4 乗に比例し、骨の直径は 3/8 乗に比例する  (McMahon, 
1973)。この設計によって、身体サイズが増大しても骨の強度を
維持することができる  (McMahon, 1973)。有蹄類の長骨の形態は
elastic similarity scaling にしたがう  (McMahon, 1975)。一方、哺乳
類全般の長骨のスケーリングは elastic similarity scaling よりも
geometric similarity scaling に近いという報告がある  (Biewener, 
1983)。このことは elastic similarity scaling から予測される骨形態
よりも実際の哺乳類の骨は細長いことを意味する。当然、曲げモ
ーメントに対する骨の強度は低い  (Biewener, 1989, 2005)。  
前述の 2 つの問題を動物は運動学的に克服している可能性が示
唆されている  (Biewener, 1989, 2005)。トウブシマリス  (Tamias 
striatus)、ジュウサンセンジリス  (Spermophilus tridecemlineatus )、
ヤギ  (Capra hircus)、イエイヌ  (Canis familiarris)、ウマ  (Equus 
callabus) の EMA から、大きい動物ほど四肢を伸展して、関節と
支持基体反力の間の距離  (EMA のロードアーム長 ) を短くし、少
ない筋張力で姿勢を維持することが示された  (図 1.12; Biewener,  
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図 1.12 身体サイズと姿勢の関係  (Biewener (1989) を改変 )。
EMA では支持基体反力と関節軸の間の最短距離をロードアーム
長  (LAL) として用いる。身体サイズの大きい動物は四肢を伸展
させてロードアーム長を運動学的に短縮させる。小さい動物の四
肢は屈曲しており、LAL が長く EMA は小さい。  
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1989, 2005)。また、支持基体反力のロードアームが小さくなるの
で骨にかかる曲げモーメントも減少する  (Biewener, 1989, 2005)。
これらの動物の四肢の EMA は体重の 1/4 乗に比例し、身体サイ
ズと正のアロメトリーの関係であった  (Biewener, 1989, 2005)。こ
れらの先行研究から、陸棲動物は、Young (2005)や Fellmann, (2012)、
Gálvez-López and Casinos (2012) が示したテコのレバーの長さの
アロメトリックな形態学的変化だけでなく、四肢の屈伸によって
運動学的に関節の力学的機構を調節していることが示唆された  
(Biewener, 1989, 2005)。  
Biewener (1989) の研究は種間比較から前述の結論を導いたが、
より系統的に統制されたサンプルを用いた研究では、サンプルに
応じて身体サイズと姿勢の関係について異なる結果が得られて
いる。したがって、Biewener (1989) が示した現象が全ての哺乳
類に一般化できるかどうかは現時点で明らかではない。例えば、
ネコ科動物のロコモーション時の立脚中期における四肢関節の
角度は身体サイズに拘わらず一定である  (Day and Jayne, 2007)。
Day and Jayne (2007) は Biewener (1989) の結果には系統的要因が
反映されている可能性を指摘している。  
 霊長類においては関節に大きな負荷がかかる種ほど四肢関節
を伸展する傾向があるという報告がある  (Polk, 2002, 2004;Young, 
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2009; Patel  et al .,  2013)。Patel  et al .  (2013) はチャクマヒヒ  (Papio 
hamadryas ursinus) では身体サイズの大きい個体の方が膝関節を
伸展して歩行することを示した  (Patel  et al ., 2013)。ボリビアリス
ザル  (Saimiri boliviensis) の縦断的計測からは成長と共に身体サ
イズが増大すると、四肢関節が伸展され、ロードアーム長が短縮
することが示されている  (Young, 2009)。Young (2009) と Patel  et 
al  (2013) の結論には成長的変化の影響が反映されている可能性
を否定できないが、これまでの研究をみる限り、霊長類では
Biewener (1989, 2005) の理論にしたがい身体サイズに応じて姿
勢が変化すると考えられる  (Polk, 2002, 2004; Young, 2009; Patel 
et al .,  2013)。  
 
1.3.3 姿勢の影響  
動物の四肢の姿勢は蹠行性、趾行性、蹄行性に分けられる (図
1.13; Carrano, 1997; Hildebrand and Goslow, 2001)。霊長類の後肢
の姿勢は蹠行性とされるが、より詳細な観察から種によって半蹠
行性か蹠行性のどちらかに分類されることが知られている  
(Schmitt  and Larson, 1995)。踵を含む足底全面が支持基体と接触す
る場合を蹠行性、足底面の大部分は支持基体と接地するが、踵が
接地しない場合は半蹠行性である  (Schmitt and Larson, 1995)。な  
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図 1.13  後肢の 姿 勢の分 類  (Hildebrand and Goslow, 2001) 。
plantigrade:蹠行性、digitigrade:趾行性、unguligrade:蹄行性。蹠行
性では足底の全面が接地し、趾行性では中足骨頭と足指が接地す
る。蹄行性では地面と接触するのは末節骨だけである。一般的に
は霊長類は蹠行性とされる。  
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かにはロコモーション時の状況に応じて半蹠行性と蹠行性の間
で姿勢が変わる霊長類もいる  (Schmitt and Larson, 1995)。  
身体サイズに応じて四肢関節角度が変化するとした Biewener 
(1989) の理論には、霊長類の足関節の角度は当てはまらないと考
えられる。なぜなら、足底面のほとんどが地面と接触する霊長類
では、足関節角度が変化しても EMA のロードアーム長は変化し
ないからである  (図 1.14; Young, 2009)。Polk (2002) はオナガザ
ル類の身体サイズと肘関節、膝関節、足関節の EMA を計測し、
肘関節と膝関節の EMA は身体サイズと正のアロメトリーの関係
であるが、足関節の EMA は身体サイズとアイソメトリーの関係
であることを示した。この結果から、 Polk (2002) は霊長類の四
肢関節のなかでも足関節だけが異なる力学的制約を受けている
可能性を指摘している。  
Carrano (1997) は判別分析によって足部の骨の計測値から動物
の姿勢を判定できることを報告した。Carrano (1997) によれば蹠
行性動物は趾行性動物に比べ足関節の AMA が大きく、足関節の
底屈筋群の筋力産生効率が高い傾向がある  (Carrano, 1997)。蹠行
性動物の足関節の力学的機構は運動学的に調節することが困難
なので  (Polk, 2002; Young, 2009)、形態学的に関節機構が修飾さ
れると考えられる  (Carrano, 1997)。  
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図 1.14 (A) 趾行性動物と  (B) 蹠行性動物における姿勢と足関
節機構の関係。趾行性動物は姿勢によって足関節と支持基体反力
の間の距離が変化する。それに対して蹠行性動物は支持基体反力
と足関節の間の距離は姿勢に拘わらず一定である。  
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1.4 足部の接地パターンの多様性                             
サル類の多くは半蹠行性で、大型類人猿は蹠行性である  (Gebo, 
1992; Schmitt  and Larson, 1995)。サル類のなかでも懸垂行動に適
応した樹上性霊長類  (クモザル、ホエザル )、小型類人猿  (テナガ
ザル ) は踵を接地する場合と接地しない場合がある  (図 1.15; 
Schimitt  and Larson, 1995)。懸垂に適応した樹上性霊長類の蹠行性
姿勢と大型類人猿の姿勢は足の各領域  (前足部、中足部、後足部 ) 
の 接 地 順 序 に よ っ て 中 足 部 / 踵 型 蹠 行 性  (mid-foot/heel 
plantigrade) と ヒ ー ル ス ト ラ イ ク 型 蹠 行 性  (heel-strike 
plantigrady) に分けられる  (図 1.15)。中足部 /踵型蹠行性では中足
部が接地した後に後足部が接地する  (図 1.15)。ヒールストライク
型蹠行性では足部は踵から着地し、その後中足部と前足部が着地
する  (図 1.15)。懸垂行動に適応したサル類と小型類人猿が中足部
/踵型蹠行性で、大型類人猿がヒールストライク型蹠行性である  
(図 1.15)。  
霊長類の接地パターンに関する研究では、踵接地の有無がどの
ような要因によるのか、踵が接地する場合としない場合でロコモ
ーションにどのような影響が生じるのかが議論の中心となって
きた。ヒールストライク型蹠行性が大型類人猿とヒトだけに共有
される派生的特徴であることから、霊長類の立位姿勢において腰  
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図 1.15 (A) 半蹠行性と  (B, C) 蹠行性の接地パターン  (Schmitt 
and Larson, 1995)。(B) は中足部が接地した後に踵が接地する中足
部 /踵型蹠行性、(C) は踵が最初に接地するヒールストライク型蹠
行性である。  
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帯が肩帯に比べ低い位置を占め、立位時に重心がより後方に位置
することに原因を求める研究者もいる  (Gebo, 1992)。しかし、霊
長類の重心位置は他の四足性哺乳類と大きくは変わらない  
(Vilensky, 1979; Young et al ., 2007)。Schmitt and Larson (1995) は
重心位置に対する後肢の接地位置が踵接地の有無に重要な要因
であるとし、踵接地の有無と後肢が着地する時のプロトラクショ
ン角度との関係を指摘した。プロトラクションは肢全体としての
頭側への振り出し運動を表す言葉である。また、尾側への振り出
し運動をリトラクションという。Schmitt and Larson (1995) は重
心位置よりも頭側に足部が着地すれば踵が接地するが、重心位置
よりも尾側に足部が着地すれば踵が接地しないと推察した。
Schmitt and Larson (1995) の主張は足の接地パターンに関する質
的な観察にもとづいており、現時点でプロトラクション角度と足
の接地パターンの関係を示す定量的データは存在しない。  
 Cunningham et al . (2010) はヒトが踵を接地させて歩く場合で
は踵を接地させずに歩く場合よりも二足ロコモーションに要す
る代謝エネルギーが低いことを示した。また、 Lieberman et al .  
(2010) はヒトが踵を接地させずに歩くと着地時の衝撃が足関節
底屈筋の遠心性収縮によって緩衝されると述べている。サル類お
よび類人猿では足の接地パターンが様々であるが、接地パターン
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の違いがどのような要因に由来するのか、ロコモーション時にど
のような効果をもたらすのかについては不明な点が多い。  
 足 の 接 地 パ タ ー ン が 変 化 す る と 足 底 圧 中 心 が 移 動 す る  
(Vereecke et al ., 2003; Vereecke et al ., 2005; Hirasaki et al ., 2010; 
Patel and Wunderlich, 2010)。Patel  and Wunderlich (2010) はアヌビ
スヒヒ  (Papio anubis)  の前肢は歩行時は趾行性であるが、走行時
には手根部が接地することを示し、手の接地パターンの変化によ
って手掌圧中心が近位に移動すると主張した。運動学的には圧中
心は支持基体反力の起点となるので、圧中心が近位に移動すると
EMA のロードアームが短縮し手関節にかかる負荷が減少する  
(Patel and Wunderlich, 2010)。関節角度を変化させて EMA のロー
ドアーム長を変化させる余地のない霊長類の手関節や足関節で
は  (Polk, 2002; Young, 2009)、接地パターンの変化は関節の力学
的機構を運動学的に調節する手段となり得る。  
 
1.5 本研究の目的                                           
 本研究の全体的な目的は現生霊長類に認められる足関節の力
学的機構の多様性が生じた背景を理解することである。本研究の
各章ではロコモーション様式、身体サイズ、後肢の姿勢、足の接
地パターンの要因が足関節の力学的機構にどのような影響を及
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ぼすかについて考察する。  
 第 2章では、位置的行動の差異が AMAに反映することを示し、
本論文の前提となるロコモーション様式と AMA の関係を実証す
ることを目的とする。第 2 章では足関節の AMA とロコモーショ
ン様式を対応付け易くする目的で、特異な位置的行動を行う原猿
類を研究対象とし、原猿類の特徴的な AMA がもたらす適応価に
ついて考察する。  
 第 3 章における問題意識は、AMA は身体を支える効率性と関
係するパラメータであるので身体サイズの影響が反映されるに
も拘らず、身体サイズの影響を除いた上で AMA の種間比較を行
った研究例が乏しいことである。第 3 章では第 2 章のサンプルを
真猿類まで拡大し、身体サイズの影響を分析的に統制した上で霊
長類の位置的行動が足関節の AMA の差異に反映されるかを検討
する。  
 第 4 章の目的は、半蹠行性の姿勢が AMA に及ぼす影響を明ら
かにすることである。半蹠行性と蹠行性の動物では足関節におい
て EMA のロードアームを運動学的に短縮させる余地がないので  
(Polk, 2002; Young, 2009)、形態学的に何らかの修飾を受けると考
えられる。第 4 章では、足関節の機構を形態学的に修飾し得る成
長的要因を提示し、その成長的要因によってニホンザルの足関節
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の力学的性質が身体サイズの増大と共に変化することを示す。  
 第 5 章では足の接地パターンと足部の力学的機構の関係につい
て議論する。第 2 章から第 4 章までの形態学的研究では単純のた
めに支持基体反力の起点を中足骨頭に置いたが、実際の運動では
足底圧中心が支持基体反力の起点となる。第 5 章では霊長類は足
関節の力学的機構を運動学的に調節する目的で接地パターンを
変化させるかどうかを検討する。  
 第 6 章では本研究から得られた知見と先行研究から既に明らか
にされている知見から、霊長類において足関節の AMA と足の接
地パターンが多様化した過程について考察する。最後に本研究か
ら新たに生まれた研究課題を挙げる。  
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第 2 章  原猿類のロコモーション様式と  
足関節の AMA に関する機能形態学的研究  
 
2.1 緒言                                                    
 特殊化したロコモーション様式を有する動物の身体構造には
機能との関係が明瞭に現れる。本論文において、機能と形態の関
係、具体的にはロコモーション様式と足関節の力学的機構の関係
について考察していく上で、本研究ではまずその前提を構築する
ことを目的とする。つまり、特殊化したロコモーション様式で移
動する霊長類の比較から、足関節の力学的機構にロコモーション
様式の差異が反映されることを示すことが第 2 章の目的である。 
 樹上において支持基体となる樹枝は間隔をおいて配置される
ので、樹枝の間の大きな隔たりは移動を制限する障壁となり得る。
このことから、樹上を効率的に移動する能力は不連続な樹枝と樹
枝の間隔を渡る能力と関係するとされる  (Cant,  1992; Canon and 
Leighton, 1994)。例えば、樹上にいる霊長類が他の樹木の食物源
へ移動する際に、不連続な支持基体の間を渡る能力の高い霊長類
は地上に降りることなく目的地まで樹上の直線的な経路を選択
できる。間隔を渡る能力の低い霊長類は一度地上に下りて樹木を
変え、再び樹上に上がらなくてはならない。前者の方が移動に要
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する時間と距離、エネルギーのコストを節約できる  (Cant, 1992; 
Canon and Leighton, 1994)   
 原猿は主に 2 つの方法で支持基体の間隔を渡る。 1 つが跳躍、
もう 1 つがブリッジングである。跳躍は多くの原猿類のロコモー
ションレパートリーを特徴づける  (Gebo, 1987; Crompton et al .,  
1987)。例えば、ショウガラゴ  (Galago senegalensis)  ではロコモ
ーションを行う回数の内約 6 割をしゃがみ込み跳躍が占める  
(Gebo, 1987)。特殊化の進んでいない原猿類であるワオキツネザ
ル  (Lemur catta) もロコモーションレパートリーの約 2 割を跳躍
が占める  (Gebo, 1987)。スローロリス  (Nycticebus coucang) は全
く跳躍しない  (Gebo, 1987)。  
跳躍は運動エネルギーと位置エネルギーが保存される周期運
動ではないので、跳躍毎に静止した身体重心を加速させなければ
ならい  (Crompton et al ., 1993)。跳躍を行う霊長類の身体構造はロ
コモーションの加速性について強い選択圧に曝される。  
ブリッジングは支持基体の間に身体を渡して移動するロコモ
ーション様式で  (Gebo, 1987)、支持基体の間を渡る目的で行われ
る。スローロリスは樹枝の間を渡る際に全く跳躍しない代わりに
ブリッジングによって移動する。スローロリスが位置を移動した
回数の内 25%程度がブリッジングによる移動である  (Gebo, 1987)。
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ガラゴやキツネザルではブリッジングでは 1%程度と非常に頻度
が低い  (Gebo, 1987)。  
また、スローロリスはカンチレバーリングと呼ばれる位置的行
動を高頻度で行う  (図 2.1; Gebo, 1987)。Gebo (1987) の定義にし
たがえばカンチレバーリングは垂直な支持基体を把持しながら
身体を伸展する位置的行動である  (図 2.1)。この位置的行動は支
持基体や食物に前肢を伸ばす際に行われる  (Gebo, 1987)。足部で
支持基体を把持している場所から身体の質量中心が離れるので、
カンチレバーリングでは非常に不安定な姿勢となる  (図 2.1)。こ
のような位置的行動を行うスローロリスの足関節には高い安定
性が求められる。  
特徴的なロコモーションレパートリーを持つがゆえに霊長類
の足部や足関節を構成する骨形態について多くの研究が行われ
てきた。先行研究は骨の幾何学的なかたちの比較を中心としてお
り  (Kanamoto et al ., 2011; Turley et al . , 2011)、ロコモーションの
力学的側面を考慮していない。議論の中心は関節可動範囲や関節
運動の向きを規定する関節構造であった  (Kanamoto et al .,  2011; 
Turley et al .,  2011)。本研究では霊長類がロコモーション時に経験
する力と足関節の力学的機構の関係に焦点をあてる。  
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図 2.1 スローロリスのカンチレバーリング。垂直な支持基体を把
持して身体を伸展する。足部から質量中心までの距離が長く、不
安定な姿勢である。  
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2.2 方法                                                   
2.2.1 研究対象  
本研究では 5 個体のスローロリス  (Nycticebus coucang)、4 個体
のガーネットガラゴ  (Otolemur garnettii)、 2 個体のワオキツネザ
ル  (Lemur catta) を使用した  (表 2.1)。これらの標本は大阪大学
大学院人間科学研究科生物人類学研究分野が所蔵する液浸標本
であった。自然死後に 10%ホルマリン水溶液で灌流固定を行い、
10%ホルマリン水溶液中に保存されていたものである。どの個体
にも形態的奇形や標本の状態を著しく損なう損傷は認められな
かった。サンプルを構成する個体はすべて成獣であり、オスとメ
スを含んだ。  
スローロリスのロコモーションレパートリーは、緩慢な四足歩
行  (24%) と木登り  (21%)、懸垂  (29%)、ブリッジング  (23%) で
ある  (Gebo, 1987)。樹枝を把持しながらゆっくりと移動するのが
特徴的で  (Dykjy, 1980; Gebo, 1987; Crompton et al . , 1987)、カンチ
レバーリングも行う  (図 2.1; Gebo, 1987)。  
ガーネットガラゴとワオキツネザルは類似したロコモーショ
ンレパートリーを持つ。四足歩行を主たるロコモーション様式と
し、時に跳躍する  (Crompton et al . , 1987; Gebo, 1987)。ロコモー
ションレパートリーの類似性に反して、足部の形態は全く異なる。 
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表 2.1 霊長類種と個体数、腓骨長  
 
腓骨長は平均値と標準偏差である。ワオキツネザルは個体数が少
なかったので標準偏差は算出しなかった。  
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ガ ー ネ ッ ト ガ ラ ゴ で は 踵 骨 と 舟 状 骨 が 延 長 し て い る が  
(Hall-Craggs, 1965; Gebo, 1993; Gebo, 2011)、ワオキツネザルは特
殊化した足部を持たず、他の原猿類に比べ特殊化の程度が低い種
とされる  (Ward and Sussman, 1979; Crompton et al ., 1987)。  
本研究ではロードアーム長とパワーアーム長、 anatomical 
mechanical advantage (AMA) を算出した。これらの値はオスとメ
スを区別しない種の平均値であった。スローロリスとワオキツネ
ザルの身体サイズには性差が存在しないが、ガーネットガラゴは
身 体 サ イ ズ に 統 計 学 的 に 有 意 な 性 的 二 型 が 認 め ら れ る  
(Kapperler,  1991)。身体サイズの性差がテコのレバーの長さに反映
される可能性が考えられたが、ガーネットガラゴの特殊な足部形
態は他の 2 種とは明らかに異なっており、性差が種間差を上回る
ことはないと判断し、雌雄を合わせた平均値を算出した。  
 
2.2.2 データ収集  
霊長類に恒常的に存在する 12 の下腿筋を研究対象とした  (図
2.2)。前脛骨筋、長母指伸筋、長指伸筋、長腓骨筋、短腓骨筋、
脛側指屈筋、腓側指屈筋、後脛骨筋、ヒラメ筋、腓腹筋、足底筋
であった。腓腹筋は起始部が外側頭と内側頭に分かれるので、外
側頭と内側頭をそれぞれ独立した筋として扱った。  
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図 2.2 12 の下腿筋の配置を示す模式図。(A) 下腿外側面、(B) 下
腿内側面、 (C) と  (D) 下腿の底屈筋。  
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 先行研究では筋のパワーアーム長に相当すると考えられる骨
の長さを筋のパワーアームとして用いているが、厳密にはこの長
さは筋のパワーアームとは異なる長さである  (Schultz, 1963; 
Strasser,  1992; Young, 2005; Fellmann 2012)。本研究では力学的に
定義されるレバーの長さに相当するパワーアーム長  (筋の作用
線と関節軸の距離 )  を求めることを目的として 3 次元筋配置モデ
ルを作成した。下腿筋は足関節周囲で複雑な配置となり、従来の
骨長にもとづく方法では計測が困難であったが、 3 次元モデルを
構築したことで、筋の正確なパワーアーム長を求めることができ
た。  
本研究で算出した AMA は厳密には本来の定義に倣う AMA で
はなかった。 effective mechanical  advantage (EMA) に用いられる
パワーアームと AMA に用いられるロードアームから算出した値
であった。EMA は運動学的な実験データを元に算出される値で
ある一方で、本研究は形態学的データにもとづくことと、本研究
のロードアーム長は AMA の定義にしたがうことから、本研究で
算出した mechanical advantage も AMA と称することとした。  
12 の下腿筋の配置を定量化する目的で標本の剖出および配置
の計測を行った。 (1) 標本からの後肢の離断と下腿筋以外の後肢
筋の除去、 (2) 下腿筋の剖出と下腿筋腱の露出、 (3) 計測点の標
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識と計測点、 (4) 3 次元座標の計測、の手順でデータを収集した。 
まず、剥皮した標本の後肢を股関節から離断した。下腿筋を剖
出後、筋腱移行部付近で切断し、腱性部を残して筋線維部を全て
除去した。筋切断部以遠の構造は基本的には保存したが、下腿筋
腱を露出させる目的で、下腿筋よりも浅い層に存する足部内在筋
を選択的に除去した  (表 2.2)。除去した組織は 1 層と 2 層に存す
る内在筋および 4 層を構成する母指内転筋と短母指屈筋であった  
(表 2.2)。  
後肢標本の下腿筋の起始部と停止部をピンか塗料で標識した。
足背の伸筋支帯や内果と外果が作る腱溝を経て腱の走る向きが
変化する部位も標識した。この標点を経由点とした。大腿部と下
腿部、足部の 3 次元的な位置と向き求める目的で各セグメントに
少なくとも 3 点の計測点を設定した  (図 2.3)。  
 標本を完全に固定した状態で、接触式のアーム型 3 次元座標測
定機である Microscribe M (Revware) を用いて計測点の 3 次元座
標を収集した。Microscribe M から Rinoceros NURBS modeling for 
Windows (Robert McNeel & Associates) にデータを取り込み、 csv
形式のファイルとして出力した。その後 R (R development core 
team) において以下の数値計算を行った。  
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表 2.2 足底の層構造。  
 
腓側指屈筋と脛側指屈筋、長腓骨筋、後脛骨筋の腱を露出するた
めに選択的に内在筋を除去した。  
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図 2.3 セグメントを定義するランドマーク。大腿部と下腿部に 3
点、足部に 6 点の計測点を設定した。筋の配置は起始点と停止点、
経由点で表した。起始から停止まで直線的に走行する腓腹筋と足
底筋、ヒラメ筋には経由点を設定しなかった。  
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2.2.3 後肢関節角度の統一  
 筋のパワーアーム長は関節角度とともに変化するので  (図 2.4; 
Zajac, 1992; Thorpe et al . , 1999; Payne et al ., 2006; Williams et al .,  
2008; Hudson et al . , 2011)、関節角度の影響を統制する目的で標本
の関節角度を統一した。関節角度を統一する手順は、 1) 各セグ
メントの座標系の定義、2) 座標系間の相対的な位置関係の記述、
3) 3 次元座標変換の順で行った。  
3 次元筋配置モデルのセグメントに定義した右手座標系の位置
関係から姿勢を統一した。X 軸は身体の右側から左側に向かう単
位ベクトル、Y 軸はセグメントの遠位から近位へ向かう単位ベク
トル、Z軸は X軸と Y軸に直交する単位ベクトルとした  (図 2.5)。
まず、セグメントに定義した 3 点の計測点の内 2 点を通る単位ベ
クトルを求め、これを 1 本の座標軸とし、残りの 2 本の座標軸は
ベクトルの外積計算から算出した。最初に求めた 1 本の座標軸は
2 点の計測点を通過する軸であるが、外積から求めた 2 本の座標
軸は計測点を通らない軸であった。膝関節の屈曲・伸展軸と足関
節の底屈・背屈軸、内旋・外旋軸を 2 点の計測点を通る軸とする
目的で、これらの軸をそれぞれ大腿座標系の X 軸、下腿座標系の
X 軸、足部座標系の Z 軸として最初に算出した。残りの大腿座標
系と下腿座標系の Y 軸と Z 軸、足部座標系の X 軸と Y 軸  
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図 2.4 ニホンザルにおける底屈筋のパワーアーム長。足関節角度
が変化すると筋のパワーアーム長も変化するので、種間比較をす
る際には関節角度を統一しなければならなかった。  
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図 2.5 座標系の定義。  
57 
 
を外積計算から求めた。  
大腿座標系に対する下腿座標系の向きと下腿座標系に対する
足部座標系の向き 3×3 の回転行列で表した。回転行列は基準とな
る座標系の XYZ 軸の成分に向きを変える座標系の XYZ 軸の成分
を乗じて求められる。例えば、大腿座標系の座標系の向きに下腿
座標系の向きを一致させる場合は、大腿座標系が基準となる座標
系であり、下腿座標系が向きを変える座標系に相当した。  
 
     基準となる座標系     向きを変える座標系   
     
        
        
        
    
        
        
        
  
 
[R]は回転行列を表す。大文字の XYZ はそれぞれの座標系の軸を
表し、小文字の xyz は軸の成分を表す。例えば、Yz は Y 軸の Z
成分を表す。  
 
      
        
        
        
  
 
回転行列の要素はこのようになる。ここでは大文字の XYZ は基
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準となる座標系の座標軸を表し、小文字の xyz は向きを変える座
標系の座標軸を表す。例えば、Yz は基準となる座標系の Y 軸の
xyz 成分と向きを変える座標系の Z 軸の xyz 成分の行列積を意味
する。この行列積は基準となる座標系の Y 軸ベクトルと向きを変
えるベクトルの Z 軸ベクトルの内積に等しく、それぞれの軸はノ
ルムが 1 なので、Yz は基準となる座標系の Y 軸に対する向きを
変える座標系の Z 軸がなす角度の余弦に等しい。  
この回転行列の転置行列を向きを変える座標系に属する標点
の座標に乗じれば、それらの座標は基準となる座標系と同じ向き
を向いた座標系における座標に変換される。  
 
 向きを変換した計測点          向きを変換する前の計測点   
 
               
                
               
          
           
            
           
  
 
XYZ は向きを変換する前の計測点座標の各成分を表す。XYZ に
つく 1 から 4 の値は計測点の番号を示す。X’Y’Z’は向きを変換し
た後の計測点の座標を表す。  
これらの一連の数値計算を繰り返し、大腿座標系に対する下腿
座標系の向きと、下腿座標系に対する足部座標系の向きを統一し
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た。その際、膝関節角度を屈曲・伸展 90°、内転・外転 0°、内旋・
外旋 0°、足関節角度を底屈・背屈 90°、内転・外転 0°、内旋・外
旋 0°とした。  
 
2.2.4 ロードアームとパワーアームの長さ、AMA の算出  
3 次元筋配置モデルからロードアーム長、パワーアーム長、
AMA を求めた。サル類の足部の機能軸は第 3 指を通るので  
(Morton, 1922; Hirasaki and Kumakura, 2010)、ロードアームの長さ
は内果と外果を通る足関節の底背屈軸から第 3 中足骨頭までの距
離として算出した  (図 2.6)。スローロリスは樹枝を把持し易いよ
うに第 2 指の指節骨が退縮している。第 2 指を中心として母指と
外側指  (第 3 指から第 5指 ) が対向して樹枝を把持することから、
ロコモーション時の機能軸は第 2 指にある  (Grand,  1967)。スロー
ロリスは例外的に足関節の底背屈軸から第 2 足骨頭までの距離を
ロードアームの長さとした。  
ほとんどの下腿筋のパワーアームの長さは骨計測からは求め
られない。なぜなら、足関節の関節軸周囲に 3 次元的に複雑に配
置され、骨において計測可能な筋付着部から関節軸までの距離が
筋のパワーアームに対応しないからである。そこで 3 次元筋配置
モデルにおいて筋の作用線と足関節軸の間の垂直距離をベクト  
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図 2.6 底屈・背屈軸と内旋・外旋軸、ロードアームを表す図。ロ
ードアームの長さは内果と外果の中点から第 3 中足骨頭までの距
離である。スローロリスにおいては内旋・外旋軸は第 2 中足骨頭
を通る軸とし、ロードアーム長も内果と外果の中点から第 2 中足
骨頭までの距離とした。  
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ル演算からパワーアーム長を算出した。  
 
     ・       (Ogihara et al . , 2009) 
 
PAL はパワーアーム長、 v は筋の作用する方向を表す単位ベクト
ル、 a は関節軸の方向を表す単位ベクトル、 r は関節の中心から
ベクトル v の起点に向かうベクトルである。パワーアーム長とロ  
ードアーム長は腓骨長で除して相対値とした。AMA はパワーア
ーム長をロードアーム長で除して求めた。  
 
     
   
   
 
 
PAL はパワーアーム長、LAL はロードアーム長を表す。  
 パワーアーム長とロードアーム長、AMA に対して対応のない t
検定を行った  (α=0.05)。ワオキツネザルは統計学的検定に必要な
サンプル数を確保できなかったので、検定はスローロリスとガー
ネットガラゴの間で行った。統計学検定には PASW STATISTICS 
for Windows ver.18 (SPSS 社 )  を使用した。  
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2.3 結果                                                          
2.3.1 パワーアーム  
図 2.7 の 12 の下腿筋のパワーアーム長の分布を 3 種間で質的に
比較すると、スローロリスとワオキツネザルはおおよそ類似した
分布であった。一方で、ガーネットガラゴでは前脛骨筋と長母指
伸筋の背屈パワーアームと外旋パワーアームが短く、腓腹筋の外
側頭と内側頭、ヒラメ筋、足底筋の底屈パワーアームが長い傾向
が認められた  (図 2.7)。データの分布を特徴づけた筋は体表近く
に存する筋であり、深層に存する筋のデータの分布には大きな違
いは認められなかった。  
スローロリスとガーネットガラゴにおける前脛骨筋と長母指
伸筋の背屈パワーアームの種間差は有意であった  (p<0.05; 図
2.8A と B)。前脛骨筋の外旋パワーアームの種間差も有意であっ
た  (p<0.05; 図 2.8A と B)。これらの筋のパワーアームはガーネッ
トガラゴに比べスローロリスで長かった。形態的特殊化が進んで
いないとされるワオキツネザルはスローロリスに近い値であっ
たことから、ガーネットガラゴの系統において背屈筋のパワーア
ームが短縮したと考えられた。  
腓腹筋の外側頭と内側頭、足底筋の底屈パワーアームもスロー
ロリスとガーネットガラゴの間に有意な種間差が認められた  
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図 2.7 12 の下腿筋の底屈・背屈パワーアーム長と内旋・外旋パ
ワーアーム長の散布図。縦軸が底屈・背屈パワーアーム長を表す。
横軸が内旋・外旋パワーアーム長を表す。縦軸の正の値は背屈、
負の値は底屈を表す。横軸の正の値は内旋、負の値は外旋を表す。
TA:前脛骨筋、EHL:長母指伸筋、EDL:長指伸筋、 FL:長腓骨筋、
FB:短腓骨筋、TP:後脛骨筋、 FDT:脛側指屈筋、 FDF:腓側指屈筋、
SL:ヒラメ筋、MG:腓腹筋内側頭、LG:腓腹筋外側頭、PT:足底筋。 
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図 2.8 相対パワーアーム長の種間比較。パワーアーム長は腓骨長
で除して相対値とした。(A) 前脛骨筋  (TA) と長母指伸筋  (EHL)、
長指伸筋  (EDL) の背屈パワーアーム長の比較。 (B) 前脛骨筋と
長母指伸筋の外旋パワーアーム長の比較。(C) と  (D) 底屈筋の底
屈パワーアーム長の比較。長腓骨筋 :FL、短腓骨筋 :FB、脛側指屈
筋 :FDT、腓側指屈筋 :FDF、後脛骨筋 :TP、ヒラメ筋 :SL、腓腹筋外
側頭 :LG、腓腹筋内側頭 :MG、足底筋 :PT。 **: p  < 0.01, *: p  < 0.05 
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(p<0.05; 図 2.8D)。スローロリスに比べガーネットガラゴのパワ
ーアームが長かった。  
その他のパワーアームには有意な種間差は認められなかった  
(図 2.8C)。  
 
2.3.2 ロードアーム  
 スローロリスに比べガーネットガラゴのロードアームが長か
った  (p<0.01; 図 2.9)。キツネザルはスローロリスとガーネット
ガラゴの中間的な長さであった。  
 
2.3.3 AMA 
 全体的な傾向としてスローロリスが大きな AMA を持ち、ガー
ネットガラゴが小さな AMA を示した  (図 2.10)。ワオキツネザル
は中間的な値であった。  
前脛骨筋と長母指伸筋、腓側指屈筋の AMA はガーネットガラ
ゴに比べスローロリスで大であった  (p<0.05; 図 2.10A と B)。  
腓腹筋の外側頭と内側頭、足底筋においてはパワーアーム長に
有意な種間差が認められたものの、AMA には有意な種間差は存
在しなかった  (図 2.10C)。  
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図 2.9 相対ロードアーム長の種間比較。ロードアーム長は腓骨長
で除して相対値とした。 **: p  < 0.01, *: p  < 0.05 
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図 2.10 AMA の種間比較。(A) 背屈筋の比較。前脛骨筋 :TA、長母
指伸筋 :EHL、長指伸筋 :EDL。(B) と  (C) 底屈筋の AMA。長腓骨
筋 :FL、短腓骨筋 :FB、脛側指屈筋 :FDT、腓側指屈筋 :FDF、後脛骨
筋 :TP、ヒラメ筋 :SL、腓腹筋外側頭 :LG、腓腹筋内側頭 :MG、足
底筋 :PT。 **: p  < 0.01, *: p  < 0.05 
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2.4 考察                                                    
2.4.1 足部プロポーションと背屈筋のパワーアーム  
 ガーネットガラゴの前脛骨筋と長母指伸筋の特徴的なパワー
アームと AMA は足根骨のプロポーションを反映した結果である。
前脛骨筋は舟状骨に停止する  (Stenvens et al . , 1981)。長母指伸筋
は前脛骨筋の停止部付近にある支帯で走行を変え、母指の末節骨
に向かう  (Stenvens et al . , 1981)。ガラゴでは踵骨と舟状骨が延長
しているので  (Gebo, 1993)、前脛骨筋の停止点と長母指伸筋の経
由点が遠位に配置され、これらの筋の作用線と足部の長軸がなす
角度が鋭くなる  (図 2.11)。パワーアームは筋の作用線から関節軸
までの最短距離なので  (Zajac, 1992; Payne et al .,  2006)、前脛骨筋
と長母指伸筋の作用線と足部長軸のなす角度が鋭くなるとパワ
ーアームが短縮する  (図 2.11)。ガーネットガラゴの前脛骨筋と長
母指伸筋のパワーアームの短縮、および AMA の低下はガラゴ特
有の骨プロポーションを反映すると考えられる。  
Günther et al . (1991) はモホールガラゴ  (Galago moholi) とガ
ーネットガラゴ、ワオキツネザルを含む 5 種の霊長類を研究対象
として跳躍時の後肢関節角度と角速度、支持基体反力の大きさを
比較した。モホールガラゴの跳躍頻度に関する定量的データは見
当たらないが、ショウガラゴと同程度の身体サイズ  (約 200g) で  
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図 2.11 前脛骨筋の配置と足根骨長の関係を表す図。舟状骨が延長
すると前脛骨筋が遠位に配置され、★で表した角度が小さくなる。
筋配置の変化によって前脛骨筋の背屈パワーアームが短縮する。
長母指伸筋は足関節周囲では前脛骨筋と並走する。長母指伸筋の
パワーアーム長も同じ理由から短縮したと考えられる。  
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あることと  (Smith and Jungers,  1997)、Harcourt and Bearder (1989) 
のフィールド研究から、ホモールガラゴはショウガラゴと同程度
の頻度で跳躍すると考えられる。ショウガラゴはロコモーション
を行った回数の内 63%を跳躍が占め、他の原猿類に比べ跳躍の頻
度が高い  (Gebo, 1987)。Günther et al .  (1991) によればモホールガ
ラゴはガーネットガラゴやワオキツネザルに比べ跳躍時に後肢
関節の伸展が大きい。次いでガーネットガラゴが大きく、ワオキ
ツネザルがもっとも小さい  (Günther et al ., 1991)。後肢関節伸展
時の角速度も同様にワオキツネザルよりもガーネットガラゴの
方が大である  (Günther et al ., 1991)。跳躍に適応した足部形態を
持つ動物ほど足関節の底屈が大きく、角運動が速い。  
跳躍時の底屈角度が大きければ、着地に備えて足関節を大きく、
背屈しなければならない。前脛骨筋と長母指伸筋の背屈パワーア
ームが短ければ筋長の変化量に対して背屈角度が拡大するだけ
でなく、筋の収縮速度に対する背屈の角速度も速くなる。背屈筋
の特徴的な力学的機構から生み出されるガーネットガラゴの背
屈運動は跳躍時に適応的である可能性がある。  
跳躍の力学的特徴を考慮すると、背屈筋の特徴的な機構は跳躍
時の背屈運動とは別の要因によって二次的に獲得されたと考え
られる。跳躍距離は後肢が離地する瞬間の身体重心の速度とテイ
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クオフ角度によって決まる  (Demes and Günther,  1989; Crompton 
et al . , 1993; Aerts, 1998)。動物が身体質量中心を加速できる期間
は後肢が地面に接地している間に限られるので、重心の加速距離
は動物の後肢長に比例する  (Demes and Günther,  1989; Crompton 
et al .,  1993; Aerts,  1998; Biewener, 2003)。大きい動物は絶対後肢
長が長く、重心の加速距離も長いが、跳躍者は一般的に身体サイ
ズが小さく、後肢の絶対長が短い。当然、身体を加速できる距離
が短い。跳躍者はこの力学的制約を克服するために、身体サイズ
に対して相対的に長い後肢を進化させてきた とされている  
(Hall-Craggs, 1965; Demes and Günther, 1989; Gebo, 1993; Gebo, 
2011)。跳躍に適応した動物は同じ身体サイズの跳躍に適応してい
ない動物よりも約 30%長い後肢を持つ  (Emerson, 1985; Biewener, 
2003)。跳躍する両生類もそのスケーリングパターンにしたがう
ことが知られている  (Biewener, 2003)。系統に拘わらず跳躍者が
同じスケーリングパターンに収斂したことから、跳躍者にはみな
同じ力学的課題が課され、跳躍者はテイクオフ時の加速距離を延
長させる選択圧に曝露されていると考えられる。この後肢を延長
する跳躍者の形態学的適応に舟状骨と踵骨の延長も含まれる  
(Hall-Craggs, 1965; Demes and Günther, 1989; Gebo, 1993; Gebo, 
2011)。  
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前述の考察にしたがうと、ガーネットガラゴの特徴的な背屈筋
の力学的機構は後肢を延長する一連の形態学的適応の副産物と
して獲得された形質であると考えられる  (Hall-Craggs, 1965; 
Demes and Günther,  1989; Gebo, 1993; Gebo, 2011)。この解釈は現
生のガーネットガラゴにおいて素早い背屈運動が跳躍に適応的
である可能性を排除するものではない。  
 
2.4.2 位置的行動における安定性と足関節の力学的機構  
安定したブリッジングを行う能力によって樹枝と樹枝の間を
安全に移動できればスローロリスの適応度は高まる。また、前肢
で周囲の環境を探索する時にスローロリスが行うカンチレバー
リングの安定性もスローロリスの適応度を高める要因である。な
ぜなら、位置的行動における安定性が高まれば樹上での移動範囲
が広がり、力学的に安定した姿勢で食物を獲得できるからである。 
スローロリスが行うカンチレバーリングでは身体の質量中心
が足部から離れた位置にある  (図 2.1)。重力は支持基体と接触し
ている足部を支点として、転落を誘発する力のモーメントを生み
出す。重力のモーメントは支点となる足部から質量中心までの距
離と比例するので、転落を防ぐには後肢関節に大きな筋力が必要
とされる。それと同時に、支持基体を強く把持する必要もある。 
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スローロリスの腓側指屈筋はカンチレバーリングに求められ
る安定性を確保する上で重要な役割を果たす。なぜなら、腓側指
屈筋は足関節の底屈と足指の把握運動に同時に関わるからであ
る。腓側指屈筋の高い AMA は樹枝の間を安定して移動するため
の適応として獲得された形態学的特徴であると考えられる。  
 
2.4.3 跳躍と底屈筋の力学的機構  
Emerson (1985) は、跳躍者は跳躍時に体重に対して相対的に大
きな力を発揮するにも拘わらず、底屈筋のロードアームが長いこ
とを指摘し、大きな筋力と長いロードアームは機能的に整合する
特徴ではないと述べた  (Emerson, 1985)。Demes and Günther (1989) 
は身体サイズの影響を考慮することで Emerson (1985) が指摘し
た不整合性を論理的に説明できるとした。 Demes and Günther 
(1989) が指摘したのは、跳躍時に持ち上げなければならない体重
は身体質量と正比例  (体重   身体質量  
 
 ) であるが、筋張力は身
体質量の 2/3 乗に比例するので  (筋張力   身体質量  
 
 )、体重が増
大するにつれて相対筋張力が低下する点である。  
 
相対筋張力  
筋張力
身体質量
  身体質量   
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跳躍者は基本的に身体サイズが小さいので相対筋張力が大きく、
長いロードアームによる筋力の低下を補うことができる  (Demes 
and Günther, 1989)。  
その他にも、跳躍時の支持基体の「しなり」を利用することや  
(Demes et al ., 1995; Demes et al . ,  1999)、最適なテイクオフ角度で
離地することで  (Crompton et al ., 1993) 跳躍者は小さな筋力で効
率的に跳躍できる可能性も示唆されている。Demes et al .  (1995) 
と Demes et al .,  (1999) では跳躍に適応的な形質を持たない種と
跳躍者を形態学的に分類し  (Napier and Walker, 1967)、跳躍時に
おける原猿類の支持基体反力が種間で比較されている。これらの
研究で興味深い点は跳躍時と着地時の支持基体として樹枝を模
した弾力性のある支持基体を用いた点である。跳躍時と着地時の
支持基体反力の大きさを体重で除して相対値とすると、跳躍者の
方が体重で標準化した支持基体反力が小さかった  (Demes et al .  
1995; Demes et al . ,  1999)。この結果は弾力性のない平らな支持基
体上で計測された値と対照的であった  (Günther et al .,  1991)。  
跳躍では 45°のテイクオフ角度で離地するのが最も効率的であ
るとされる  (Crompton et al. ,  1993)。Crompton et al .  (1993) は跳躍
頻度が低い霊長類では跳躍時のテイクオフ角度が 45°よりも低い
が、跳躍者は最適な 45°の角度で離地することを明らかにした。
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これらの先行研究から、大きな底屈筋力が必要であるにも拘わら
ず跳躍者が長いロードアーム長を持つという Emerson (1985) の
いう機能的な不整合は、身体サイズによる解釈  (Demes and 
Günther,  1989) や「しなり」の利用  (Demes et al . , 1995; Demes et al . ,  
1999)、最適なテイクオフ角度  (Crompton et al .,  1993) から説明さ
れる。  
本研究のパワーアーム長の計測値からも跳躍者の長いロード
アームを力学的に克服するための形態学的特徴が示唆される。
Emerson (1985) がいうように、確かにガーネットガラゴのロード
アームは長く  (p<0.01; 図 2.9)、筋力産生効率が低下する可能性
を指摘できるが、実際にはパワーアームも長い  (p<0.05; 図 2.8D)。
ガーネットガラゴの底屈筋の AMA は他の 2 種と有意な種間差は
ないことから  (図 2.10C)、跳躍者のロードアームは質量中心の加
速距離を延長する強い選択圧に曝露されるものの、ロードアーム
と共にパワーアームも延長することで筋力産生効率の低下を補
っていると考えられる。身体サイズや支持基体の「しなり」、テ
イクオフ角度だけでなく、足関節の機構にも筋力低下を補う機構
が存在するのである。  
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第 3 章  身体サイズとロコモーション様式が  
足関節の AMA に及ぼす影響  
 
3.1 緒言                                                    
動物が位置を移動する際に必要な筋力は身体質量と比例する。
一方、骨格筋が発揮できる筋張力は身体質量の 2/3 乗に比例する
ので、相対筋張力は身体質量が大きくなるにつれて相対的に低下
する。常に重力の影響下にある陸棲動物においては、身体質量と
筋張力の増加率の差を補うための運動学的もしくは形態的な適
応方略が存在する  (Biewener, 1989; Biewener, 2005)。その代表的
な適応方略が「身体サイズの大きい動物ほど四肢を伸展して
effective mechanical  advantage (EMA) を増大させ、小さい筋張力
で身体を支える  (Biewener, 1989)」というものである  (Biewener, 
1989; Polk, 2002; Young, 2009; Patel et al .,  2013)。また、形態学的
な適応として、筋のパワーアームがアロメトリックに延長する場
合もある  (Young, 2005; Fellmann, 2012;  Gálvez-López and Casinos, 
2012)。  
他方、跳躍やブリッジングなどの特徴的なロコモーション様式
は足関節の力学的機構に反映される  (Thorpe et al ., 1999; Payne et 
al ., 2006; Goto and Kumakura, 2013)。霊長類の四足歩行は倒立振
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り子モデル  (Biewener, 2006)、懸垂行動は振り子モデル  (Fleagle, 
1974; Oka et al .,  2010)、跳躍は弾道方程式から導かれる放物線に
よって  (Crompton et al ., 1993) それぞれ異なるモデルで表される。
つまり、ロコモーション様式におうじて、霊長類が経験する力の
大きさや力の質的な違いが存在する。四足歩行では身体を支持、
推進するために足関節において底屈筋が抗重力的に働くが、懸垂
行動では底屈筋は抗重力的に活動する頻度が低い。跳躍では重力
に反して質量中心を上方へ加速させなければならない。これらの
ロコモーション時に経験する力の大きさや質的な差異が足関節
の力学的機構に反映されている可能性が高い。  
本研究における問題意識は、足関節の力学的機構には身体サイ
ズとロコモーション様式の 2 つの要因が影響しており、足関節機
構に認められる種間変異の原因を身体サイズへの適応に求める
べきか、種独自の生態学的要因のどちらに求めるべきかが不明瞭
であることである。これら 2 つの要因を分析的に統制した上でロ
コモーション様式と足関節の力学的機構の正確な対応関係を明
らかにすることが本研究の主な目的である。  
本研究のもう 1 つの目的はサル類について身体サイズと足関節
のテコのレバーの長さの関係を記述することである。霊長類の足
関節のテコのレバーの長さのスケーリングパターンに関するデ
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ータは乏しい状況にある。サル類の四肢骨  (Jungers,  1985)、オナ
ガザル科の霊長類の足根骨と中足骨、指節骨  (Strasser, 1992)、原
猿類の中手骨と中足骨  (Lemelin and Jungers, 2007)、踵骨  (Boyer 
et al ., 2013) など骨の長さに関するスケーリング研究は行われて
いるが、これらのスケーリングパターンから生じる力学的性質の
変化についてはどの先行研究でも触れられていない。  
本研究では、ロコモーション様式が異なり、身体サイズの変異
幅を含むサル類を対象として、まず体重に対する足関節のテコ長
の全体的なスケーリングパターンを記述する  (目的 1)。そして全
体的な傾向からの逸脱を各種独自の適応を反映する種間差とみ
なし、機能的解釈を試みる  (目的 2)。  
 
3.2 方法                                                    
3.2.1 データ収集  
スローロリス  (Nycticebus coucang ;  n = 5)、ワオキツネザル  
(Lemur catta ;  n = 2)、ガーネットガラゴ  (Otolemur garnettii ;  n = 4)、
コモンリスザル  (Saimiri sciureus ;  n = 3)、ジェフロイクモザル  
(Ateles geoffroyi ;  n = 3)、オマキザル  (Cebus;  種は不明 ;  n = 1)、カ
ニクイザル  (Macaca fascicularis ;  n = 2)、ニホンザル  (Macaca 
fuscata;  n = 7)、マントヒヒ  (Papio hamadryas ;  n = 2)、シロテテナ
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ガザル  (Hylobates lar ;  n = 2) の計 31 個体を用いた。これらの標
本は大阪大学大学院人間科学研究科生物人類学研究分野にて
10%ホルマリン水溶液で灌流固定し、液浸保存されていたもので
あった。研究に使用した標本に形態学的奇形は認められなかった。 
第 2 章と同様の方法で各霊長類種の 3 次元筋配置モデルを作成
した。ロコモーション時に足関節運動に伴う筋活動が確認される
前脛骨筋とヒラメ筋に注目した  (Courtine et al ., 2005)。これらの
筋は筋質量が大きくロコモーション時の粗大な運動を生み出す。
ヒラメ筋は身体を支持する抗重力筋である。本研究では前脛骨筋
とヒラメ筋のパワーアーム長とロードアーム長、AMA を求めた。
第 2 章で大半の下腿筋の回旋パワーアームには有意な種間差が認
められなかったことから、第 3 章は底屈と背屈のパワーアームだ
けを分析対象とした。  
これらの変数の算出方法は第 2 章に倣った。本研究においても
雄雌を含む各種の平均値を算出した。個体数が 1 個体であったオ
マキザルは 1 個体のデータを使用した。  
本研究では身体サイズを表す値として体重を用いた。自然死し
た個体は死亡するまでに体重が減少することが多いので、標本情
報に記載されている体重は個体の生理的な値を反映していない
可能性が高かった。その一方で、体幹の長さは死亡時に変動しに
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くいので、体幹長は身体サイズの指標に適しているが、本研究で
は標本状態からすべての個体の体幹長を計測することができな
かった。したがって、先行研究によるデータの蓄積が多く信頼性
の高い資料を参照しやすい体重を使用した。体重が分からない個
体については先行研究から引用した  (Smith and Jungers, 1997)。  
 
3.2.2 回帰分析  
体 重 の 変 化 に 対 す る テ コ の 長 さ と anatomical mechanical 
advantage (AMA) の変化を量的に記述する目的で、体重を説明変
数、テコのレバーの長さもしくは AMA を目的変数とする回帰分
析を行った。身体構造に関する諸変数は身体サイズの増加に伴い
指数関数的に変化することが知られているので、回帰分析を行う
上で体重とテコのレバーの長さ、AMA の自然対数をとり、線形
モデルが当てはまるデータに変換した  (Garland et al ., 1992)。以
降の回帰分析はすべて自然対数の値を使用した。  
最初に体重を説明変数、ロードアーム長と筋のパワーアーム長
を目的変数とする回帰分析を行った。その後、体重を説明変数、
前脛骨筋ヒラメ筋の AMA を目的変数とする回帰分析を行った。
回帰分析においては回帰直線の傾きと 95%信頼区間、分散説明率、
残差を算出した。回帰直線の傾きが本研究サンプルにおける体重
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と足関節の力学的機構の全体的な関係を表すと考えられた。一方、
残差は各種独自の適応を反映すると考えられた。  
回帰直線の傾きの 95%信頼区間がアイソメトリーを示す傾き
を含むかによって、体重と足関節の力学的機構の関係を評価した。
体重は体積に比例するので、体重を説明変数、パワーアーム長と
ロードアーム長を目的変数とした回帰分析では傾き 0.33 がアイ
ソメトリーを表す傾きと考えられた  (長さは体積の 1/3 乗に比例
するため )。 95%信頼区間が 0.33 を含む場合をアイソメトリー、
0.33 を含まない場合をアロメトリーとした。アロメトリーのなか
でも傾きが 0.33 よりも大きい場合を正のアロメトリー、傾きが
0.33 よりも小さい場合を負のアロメトリーとした。  
足関節の AMA を目的変数とした回帰分析では傾き 0.00 がアイ
ソメトリーを表す傾きであった。なぜなら、AMA はパワーアー
ム長をロードアームで除した無次元量であったからである。 0.00
が 95%信頼区間に含まれる場合をアイソメトリー、含まない場合
をアロメトリーと判定した。アロメトリーのなかでも傾きが 0.00
よりも大きい場合を正のアロメトリー、0.00 よりも傾きが小さい
場合を負のアロメトリーと判定した。  
 回帰分析においては II 型回帰直線を求めた。II 型回帰直線は 2
変量の線形的関係  (y = ax + b) を記述するための分析方法である  
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(Garland et al .,  1992; Warton et al .,  2006; Smith, 2009)。より一般的
に用いられる I 型回帰直線、言い換えれば最小自乗回帰直線は回
帰直線と目的変数の間の残差を最小とする回帰直線であり、説明
変数の残差については分析上考慮されない。本研究内容ではロー
ドアーム長やパワーアーム長、AMA の種間変異が分析に含まれ
ないことになる。一般的に I 型回帰直線の傾きは過小に算出され
る傾向があるとされる  (Warton et al . , 2006; Smith, 2009)。一方、
II 型回帰直線は説明変数と目的変数の残差を最小とする回帰直
線を求める。具体的には、図 3.1 に示した CDE が作る三角形の面
積の総和を最小とする直線を求める  (図 3.1; Smith, 2009)。目的変
数の残差を分析に含むので、II 型回帰直線は 2 変量の線形的関係
の記述に用いられる  (Garland et al .,  1992; Warton et al .,  2006; 
Smith, 2009)。本研究では II 型回帰直線の標準化主軸回帰直線を
求めた。標準化主軸回帰分析は 2 変量の単位の影響を除くために
データを標準化した上で II 型回帰分析を行う方法である  (Warton 
et al .,  2006; Smith, 2009)。  
 回帰直線の妥当性を検証する目的で予測値  (体重 )  と残差の相
関係数を算出した。予測値と残差の相関係数は無相関検定によっ
て検定した  (α = 0.05)。帰無仮説は「相関係数は 0 に等しい」で
あった。帰無仮説が棄却された場合は予測値  (体重 )  と残差の間  
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図 3.1 II 型回帰分析と I 型回帰分析の違いを表す図  (Smith, 
2009)。 II 型回帰分析においては CDE に囲まれる面積を最小とす
る直線を求める。最小自乗回帰では A-B 間距離の和を最小とする。 
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に有意な相関関係があることが示唆された。その場合はデータが
線形モデルに適合していない可能性が指摘されるので、非線形モ
デルを当てはめるか、線形モデルで説明できるデータにデータを
変換しなければならないとされる  (Garland et al ., 1992)。  
 
3.2.3 残差分析  
 回帰直線からの逸脱の大きさを表す残差は各種独自の適応を
反映すると考えられた。残差が大きいことは体重とテコのレバー
の全体的な傾向に比べテコのレバーが長いこと、もしくは AMA
が大きいことを示した。反対に残差が小さいことは全体的な傾向
に比べテコのレバーが短いこと、もしくは AMA が小さいことを
意味した。  
残差の大きさを統計学的に検定する目的で、残差の平均値を 0、
標準偏差を 1 に標準化し標準化残差とした。標準化残差が正規分
布にしたがうことをシャピロ -ウィルク検定  (α = 0.05) で確認し
た。シャピロ -ウィルク検定における帰無仮説は「標準化残差は
正規分布にしたがう」であった。シャピロ -ウィルク検定で帰無
仮説が採択されるのであれば、標準化残差の分布は標準正規分布
によって近似できると考えられた。標準化残差の正規性に統計学
的根拠が存在した場合には標準正規分布に基づいて確率密度を
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求め、有意水準  (α=0.10) と比較した。  
身体構造の変異は多くが連続的な変異であるため、有意な種間
差と明確な基準を設けることは困難であった。したがって、 1 つ
の目安として標準正規分布において有意水準 0.10 に相当する値、
1.65 と -1.65 を標準化残差が上回るか下回る場合に有意な種間差
と判定した。  
 
3.3 結果                                                    
3.3.1 身体質量と足関節機構の全体的傾向  
 体重を説明変数、ロードアーム長を目的変数とした回帰分析で
は分散説明率は 0.85 であった。前脛骨筋のパワーアーム長を目的
変数とした回帰分析では分散説明率は 0.84、ヒラメ筋のパワーア
ーム長を目的変数とした場合は 0.80 であった  (表 3.1; 図 3.2)。
これらの結果はテコのレバーの長さの種間変異の約 8 割が体重の
変異によって説明されることを意味した  (表 3.1; 図 3.2)。  
ロードアームは体重に対してアイソメトリーであった  (傾き
の 95%信頼区間は 0.22-0.42)。前脛骨筋のパワーアームは体重に
対して正のアロメトリーであった  (傾きの 95%信頼区間は
0.53-1.05)。ヒラメ筋のパワーアームは体重に対してアイソメトリ
ーであった  (傾きの 95%信頼区間は 0.29-0.63)。  
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表 3.1 各霊長類種の個体数および諸変数の平均値。  
 
図中の  * は平均値を算出する際に Smith and Jungers (1997) から
引用した体重が含まれることを示す。  
 
 
 
 
 
87 
 
 
 
 
 
表 3.2 回帰分析の結果。  
 
説明変数はすべて身体質量である。分散説明率については F 検定
を用いて統計学的検定を行った。 * : p  < 0.05、 ** :  p  < 0.01 
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図 3.2 身体質量に対するテコの長さの回帰直線。 (A) ロードア
ーム長  (左図 )、(B) 前脛骨筋のパワーアーム長  (左図 )、(C) ヒラ
メ筋のパワーアーム長  (左図 )  を目的変数とする回帰分析結果。
(A) (B) (C) の右図は残差と予測値  (身体質量 ) の相関を示す。  
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体重を説明変数、ヒラメ筋の AMA を目的変数とした回帰分析
から得られた傾きの 95%信頼区間は 0.07-0.43 であった  (表 3.2; 
図 3.3)。前脛骨筋の AMA を目的変数とした場合、回帰直線の傾
きの 95%信頼区間は 0.26-0.95 であった。前脛骨筋とヒラメ筋の
AMA は体重に対して正のアロメトリーであった。これらの結果
は前脛骨筋とヒラメ筋のパワーアームの延長率がロードアーム
の延長率よりも大きいことを示唆した。本研究の研究対象の全体  
的な傾向として、体重が増大すると前脛骨筋とヒラメ筋は足関節
において力学的に有利な機構を持つようになると考えられた。  
なお、体重に対するテコの長さの回帰式と、体重に対するメカ
ニカルアドバンテージの回帰式から得られた予測値と残差はす
べて無相関であった。すべての回帰式は分析手続き上妥当な式で
あった  (Garland et al . , 1992)。  
 
3.3.2 標準化残差における有意な種間差  
 前脛骨筋とヒラメ筋の AMA においてスローロリス、ガーネッ
トガラゴ、ジェフロイクモザルは特徴的な値を示した  (図 3.4)。
スローロリスは前脛骨筋の AMA が体重に対して大きく、反対に
ガーネットガラゴは小さかった  (図 3.4)。ヒラメ筋の AMA はジ
ェフロイクモザルで有意に小さかった  (図 3.4)。特徴的なロコモ  
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図 3.3 身体質量に対する AMA の回帰直線。(A) 前脛骨筋の AMA 
(左図 )、 (B) ヒラメ筋の AMA (左図 ) を目的変数とした場合の回
帰分析結果。(A) (B) の右図は残差と予測値  (身体質量 ) の相関関
係を示す。  
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図 3.4 体重と AMA の回帰分析から得られた標準化残差。 (A)前
脛骨筋の AMA の標準化残差  (左図 )。 (B) ヒラメ筋の AMA の標
準化残差  (左図 )。 (A) (B) の右図は標準化残差の正規性を示す。  
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ーションを行うガーネットガラゴ  (跳躍 )、ジェフロイクモザル  
(懸垂 )、スローロリス  (緩慢な四足歩行 ) の 3 種が有意な種間差
を示したことは、標準化残差の種間差はロコモーション様式によ
って説明されることを示唆した。  
ガーネットガラゴではロードアームが体重に対して有意に長く、
前脛骨筋のパワーアームは体重に対して有意に短かった  (図 3.5)。
ガーネットガラゴはヒラメ筋のパワーアームも体重に対して有
意に長かったが、長いロードアームによって相殺され、AMA の
値にはパワーアームの長さが反映されなかった  (図 3.5)。  
ジェフロイクモザルのロードアームには種間差が認められな
かったことから、ヒラメ筋の小さな AMA はパワーアームが体重
に対して短いことに由来すると考えられた  (図 3.5)。  
 
3.4 考察                                                   
3.4.1 身体サイズと足関節の力学的機構の関係  
 ロードアームと前脛骨筋およびヒラメ筋のパワーアームの種
間変異は約 8 割が身体サイズの種間変異によって説明された。身
体サイズの影響を除いた標準化残差の種間差はロコモーション
様式によって説明された。これらの結果はロードアームとパワー
アームの種間変異を生む第 1 の要因は身体サイズであり、第 2 の  
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図 3.5 体重とテコのレバーの長さの回帰分析から得られた標準
化残差。 (A) ロードアーム長の標準化残差 (左図 )。 (B) 前脛骨筋
のパワーアーム長の標準化残差  (左図 )。(C) ヒラメ筋のパワーア
ーム長の標準化残差  (左図 )。 (A) (B) (C) の右図は標準化残差の
正規性を示す。  
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要因がロコモーション様式であることを示唆する。  
本研究対象では身体サイズが大きい種の方が小さい種よりも、
足関節において前脛骨筋とヒラメ筋が高い筋力産生効率を有す
ると考えられた。前脛骨筋とヒラメ筋の AMA について身体サイ
ズに対する回帰直線を求めると、ヒラメ筋に関する分散説明率は
小さな値を示した。この分散説明率は統計学的に有意な値ではな
く、その上 95%信頼区間の下限値が 0.07 と非常に小さかった  (表
3.2)。 95%信頼区間が 0.00 を含まないので、ヒラメ筋の AMA は
正のアロメトリーと判定されるものの、本研究から得られたヒラ
メ筋のスケーリングパターンに関する統計学的根拠は弱い。  
 前脛骨筋の AMA とパワーアーム長は身体サイズに対して正の
アロメトリーであった  (表 3.2; 図 3.3)。舟状骨と踵骨の長さが減
少すれば前脛骨筋の配置が変化し、パワーアームが延長すると考
えられるが  (第 2 章 ;  Goto and Kumakura, 2013)、身体サイズに対
してロードアーム長はアイソメトリーなので  (表 3.2; 図 3.2)、身
体サイズに対する相対的な足部長は変わらない。しかし、ロード
アーム長を構成する中足骨と足根骨が異なるスケーリングパタ
ーンにしたがえば、前脛骨筋の停止が近位に移動しつつも、ロー
ドアームの相対長は一定に保たれる可能性がある。これが当ては
まるのは、中足骨が身体サイズに対して正のアロメトリーであり、
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足根骨が身体サイズに対して負のアロメトリーである場合であ
る。  
Boyer et al . , (2013) によれば、踵骨遠位部の長さは身体サイズ
に対して負のアロメトリーある。踵骨遠位部の長さは足関節軸か
ら踵骨の前端までの長さであり、ロードアームの一部を構成する。
Boyer et al . (2013) は原猿類から類人猿を含む真猿類、化石種を
対象としており、身体サイズの変化に伴う踵骨のプロポーション
の変化はすべての霊長類に一般化できるとしている。  
Lemelin and Jungers (2007) は原猿類では中足骨長は身体サイ
ズに対して正のアロメトリーであることを報告している。原猿類
のスケーリングパターンが真猿類にまで一般化できると仮定す
れば、Boyer et al . (2013) と Lemelin and Jungers (2007) のデータ
から、前脛骨筋のパワーアームと AMA の正のアロメトリーは足
部プロポーションの変化から説明できる可能性がある。  
前脛骨筋とヒラメ筋の AMA の正のアロメトリーはどの霊長類
にも認められる霊長類の全体的傾向を表していると考えられる
が、本研究においてはこれらのスケーリングパターンの具体的な
機能に言及せず、各変数間の関係を記述するに留める。  
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3.4.2 ガーネットガラゴとスローロリスの足関節の力学的機構  
 ガーネットガラゴについて 3 つの結果が得られた。 1) ロード
アームが有意に長いこと、 2) 前脛骨筋のパワーアームが短く、
前脛骨筋の AMA が小さいこと、3) ヒラメ筋のパワーアームが長
いが、ヒラメ筋の AMA には種間差が認められなかったことであ
る。1) と 2) の形質は跳躍時の加速距離を延長するために足部が
修飾された結果である  (第 2 章 )。また、 3) の特徴は長いロード
アームによる底屈筋の筋力低下を免れるための、形態的適応であ
る  (第 2 章 )。本研究で得られた 1) と 2)、  3) の結果は第 2 章の
考察を支持する結果であったと考えられる。  
 身体サイズの影響を除くとスローロリスでは前脛骨筋の AMA
が有意に大きいことが明らかとなった。足関節の底屈作用を持つ
腓側指屈筋が大きな AMA を持つことと合わせると  (第 2 章 )、ス
ローロリスでは背屈筋と底屈筋の両方に大きな AMA を持つ筋が
存在することになる。これはスローロリスの緩慢な四足歩行やブ
リッジングとカンチレバーリングなどの位置的行動に高い安定
性が必要とされることを反映する特徴であると考えられる。腓側
指屈筋と前脛骨筋が同時に活動すれば足関節角度は強固に維持
され、カンチレバーリングやブリッジングにおいて足関節に安定
性をもたらす。安定したブリッジングとカンチレバーリングは樹
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上の移動効率や採食効率を向上させると同時に、樹枝の間を移動
する際の転落の危険性を低下させると考えられる。  
 
3.4.3 ガラゴとロリスのロコモーション様式と食性  
 系統的に近いロリス類とガラゴ類は位置的行動が全く異なる  
(Crompton et al . , 1987; Gebo, 1987; Rasmussen and Nekaris, 1998)。
ロリス類は緩慢に移動し、ガラゴ類は跳躍を中心とするロコモー
ションレパートリーで素早く移動する。この位置的行動の差異は
共通祖先において生じた食性の変化と関係するとされる  (図 3.6; 
Rasmussen and Nekaris, 1998)。具体的には被食者  (昆虫 ) の防衛方
略の差異が捕食者  (ロリス類もしくはガラゴ類 )  の捕食方略の差
異を生み、それらが位置的行動に反映された  (Rasmussen and 
Nekaris,  1998)。  
共通祖先から現生ガラゴ類へと至る系統は運動性の高い昆虫  
(チョウなど ) を捕食した。これらの昆虫は捕食者から素早く逃避
して身を守るので、捕らえるには素早いロコモーションが必要と  
された  (図 3.6; Rasmussen and Nekaris, 1998)。ガラゴ類は跳躍を
含む素早いロコモーションで被食者を捕まえるようになった。ま
た、被食者の位置を特定する上で聴覚への依存度を高めたとされ
る。現生ガラゴが長い足根骨と相対的に大きい耳殻を持つのはこ  
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図 3.6 ガラゴ類とロリス類の種分化に関する Rasmussen and 
Nekaris (1998) の説。Rasmussen and Nekaris (1998) は被食者  (昆
虫 ) の僅かな防衛方略の差異がガラゴ類とロリス類の分化を促
したとする。  
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のためである  (図 3.6; Rasmussen and Nekaris, 1998)。  
一方、ロリス類へと至る系統は運動性の低い昆虫  (幼虫など ) 
を捕食の対象とした。これらの昆虫の運動性は低いが体内に毒を
持つことで身を守るので、ロリス類は被食者の有毒物質に対処し
なければならなかった  (図 3.6; Rasmussen and Nekaris,  1998)。現
生ロリスに認められる低い基礎代謝率は  (Rasmussen and Izard, 
1988; Weins et al .,  2006) 有毒物質を持つ食物を採る哺乳類に全般
的に認められる特徴である  (MacNab, 1984)。有毒物質を摂取する
動物の代謝率が低い理由は明らかではないが、有毒物質を取り込
む総量を抑えるために、採食量を少なくすることと関係するとい
う説がある  (Rasmussen and Izard, 1988; Weins et al .,  2006)。摂取
カロリーが少ないので、カロリー消費を低くすることでカロリー
収支を合わせているのである。この説によれば、ロリスではカロ  
リー消費量を低く保つ上で緩慢なロコモーション様式が適応的
な行動であったとされる  (Rasmussen and Nekaris, 1998)。その他
にもロリスの緩慢な四足ロコモーションはロリスが捕食者から
身を守るための位置的行動であるという考察やロリスが被食者  
(昆虫 )  に気付かれないように近づくためのロコモーション様式
であるという主張も存在する  (Nekaris, 2001)。これらの主張は互
いに排他的ではなく、スローロリスのロコモーション様式には食
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物連鎖におけるロリスの適応方略が反映されていることを示唆
する。  
 現生のスローロリスは採食時間の多くを植物性の食物の採食
に費やし動物性の食物に割く時間が他のロリスに比べ相対的に
少ないので  (Nekaris, 2001)、前述の Rasmussen and Nekaris (1998) 
の進化シナリオは一見当てはまらないように思える。しかし、ロ
リ ス 類 の 一 種 で あ る ホ ソ ロ リ ス  (Loris lydekkerianus 
lydekkerianus) は野生下で観察された採食行動の内 96%が動物性
の食物の採食と関係する  (Nekaris, 2005)。ゴールデンポットー  
(Arctocebus calabarensis ) も昆虫食の割合が高く、有毒物質を持つ
幼虫を採食する  (Fleagle, 2013)。現生のスローロリスは昆虫食の
割合は比較的低いが、ロリス類は基本的には昆虫食の割合が高い
動物群なので、現生スローロリスの食性がロリス類の中で派生的
と考えれば共通祖先は昆虫を食べていたとするのが妥当である。
Rasmussen and Nekaris (1998) はロリス類とガラゴ類の共通祖先
において昆虫食の割合が低いとしても、捕食する昆虫の種類さえ
異なれば彼らが提唱する進化シナリオは成立するとしている。  
 Rasmussen and Nekaris (1998) のシナリオによればガラゴとロ
リスの位置的行動の差異は被食者の防衛方略に由来する一連の
食性適応の差異を反映する。これらの一連の適応にスローロリス
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の前脛骨筋と前章で示した腓側趾屈筋の高い AMA が含まれると
考えられる。  
 
3.4.4 ジェフロイクモザルの足関節の力学的機構  
霊長類の特徴的な懸垂行動の 1 つがブラキエーションである。
テナガザルが行うブラキエーションは振り子モデルによって近
似される  (Fleagle, 1974; Oka, 2010)。Oka et al ., (2010) はシロテ
テナガザルのブラキエーションでは立脚相において手部による
支持の下を身体が通過する時に最も進行方向への速度が速く、身
体が上方へ上がるにつれて速度が減少し、身体が最も高い位置に
ある時に速度が最も遅くなることを示した。このデータはブラキ
エーションが振り子の運動に非常に近いことを示唆する  (Oka et 
al .,  2010)。Fleagle (1974) もブラキエーションは振り子に近似さ
れると主張し、位置エネルギーと運動エネルギーの効率的な交換
によって移動効率を高めていると主張した。  
ブラキエーションの振り子モデルは四足歩行の倒立振り子モ
デルとは上下が反対なので、四肢筋の抗重力的作用に違いがある
と考えられる。四足歩行では重力によって関節が屈曲されるのを
防ぐために伸筋群が抗重力的に活動するが、ブラキエーションで
は身体を懸垂するので伸筋群は重力に抗する必要がない。ブラキ
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エーションに限らず懸垂行動は伸筋群に求められる機能が四足
歩行とは異なる。  
ジェフロイクモザルの四足歩行と懸垂行動を伴う移動方法の
頻度はそれぞれ 52%と 25%である  (Cant, 1986)。この数値はロコ
モーションが生起した回数に対して各ロコモーション様式が観
察された割合である。なお、懸垂行動は樹枝先端近くに実る果実
を採食する時や樹木の間を移動する時に生起される頻度が高い  
(Cant,  1986)。他の四足性霊長類は四足歩行もしくは四足走行の頻
度が 80%から 90%を占めることを考慮すれば、ジェフロイクモザ
ルの四足歩行と走行の頻度が低く、懸垂行動の頻度が相対的に高
いと言える。したがって、ジェフロイクモザルの後肢は身体支持
の役割を求められる頻度が低いので、ヒラメ筋において高い筋力
産生効率を持つ必要がない。ジェフロイクモザルのヒラメ筋の低
い AMA は抗重力的活動の頻度が低いことと関連すると考えられ
る。  
ヒラメ筋のパワーアームが短ければ筋が短縮した際に筋長の
変 化 量 に 対 し て 大 き な 関 節 角 度 変 化 が 生 じ る  (Zajac 1992; 
Thorpe et al .,  1999; Payne et al . , 2006)。また、単位時間当たりで考
えれば筋の収縮速度に対する関節の角速度も向上する  (Zajac, 
1992; Thorpe et al .,  1999; Payne et al .,  2006)。この関節機構は樹上
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ロコモーションに適応的である。なぜなら、樹上ロコモーション
においては支持基体の配置に応じて四肢を三次元的に動かす必
要があるからである  (Dumbar and Badam, 2000)。例えば、樹上性
の霊長類は脛骨が捻転して足部が外転し  (Turley et al ., 2011)、距
骨 頭 が 内 外 側 に 広 く 足 部 の 内 外 転 の 運 動 範 囲 が 大 き い  
(Kanamoto et al .,  2011) など樹枝を把持しやすい位置に足部をお
くための適応として解釈される形質が多く存在する。Turley et al .  
(2011) は脛骨遠位関節面の種間変異を説明する要因として、身体
サイズと系統的影響に加え、常習的に利用する支持基体  (地面か
樹枝か ) の差異を挙げた。樹上では樹枝の配置に合わせて柔軟に
四肢の配置を変えられる関節可動性が関節に求められるのであ
る。  
まとめると、ジェフロイクモザルのヒラメ筋の短いパワーアー
ムは 2 つの要因によって獲得されたと考えられる。 1 つは抗重力
的活動の頻度の減少であり、もう 1 つは樹上において広い関節可
動範囲が求められることである。  
本研究結果ではシロテテナガザルのヒラメ筋のパワーアーム
と AMA の標準化残差に統計的に有意な変異は認められなかった
が、その値はジェフロイクモザルに次いで小さく、クモザルと同
じ傾向を示した。系統に拘わらず懸垂行動を共通のロコモーショ
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ンレパートリーに含むシロテテナガザルにも類似した傾向が認
められたことは前述の考察を支持する。  
 
3.4.5 クモザルのロコモーション様式と食性  
クモザルが懸垂行動を行う適応的な点は四足歩行よりも樹上
での移動速度が速いこと  (Cant, 1986)、懸垂によって樹枝の間の
広い間隔を渡れるので目的地まで直線的な経路を選択できるこ
と  (Cant, 1992; Cannon and Leighton, 1994) の 2 点が挙げられる。
クモザルの 1 日の移動距離は同所性霊長類のホエザルと比較して
非常に長い  (Estrada, 1984; Strier, 1987; Symington, 1988)。例えば
クロクモザル  (Ateles paniscus) の 1 日の遊動距離は 1977m であ
る  (Symington, 1988)。また、ウーリークモザル  (Brachyteles 
arachnoides) は 1 日に 1283m 移動する  (Strier,  1987)。ホエザルに
ついては Estrada (1984) がマントホエザル  (Alouatta pilliata)  の 1
日の平均遊動距離は 123m であるとしている。クモザルの 1 日の
移動距離は速いロコモーションと樹枝と樹枝の間を渡たる能力
の高さが反映されていると考えられる。  
クモザルとホエザルの移動距離の差異は食性の違いを反映す
る  (Strier, 1992)。クモザルはホエザルに比べ身体サイズが大きい
にも拘わらず果実を中心に食べる  (Strier,  1992)。ホエザルは身体
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サイズが相対的に小さいが、葉を中心に食物を採る  (Strier, 1992)。
身体サイズの大きな種は葉を主に食べ、身体サイズの小さい種は
昆虫や果実など栄養価の高い食物を食べるという霊長類の一般
的傾向とは対照的である  (Strier,  1992)。ホエザルは容易に手に入
る栄養価の低い葉を食べ、 1 日の移動距離を短くしてロコモーシ
ョンにかかるコストを抑える。一方、クモザルは散在する栄養価
の高い果実を食べる。当然、移動距離が長くなりロコモーション
に大きなコストがかかるが、それは果実の高い栄養価によって埋
め合わせられる  (Strier, 1992)。クモザルの食性の適応は広い行動
範囲を必要とするものであり、速い移動手段である懸垂行動の進
化と懸垂行動に適応した解剖学的な基盤なしには獲得されない。
採食効率を高めるために同所性霊長類と食い分ける上で、クモザ
ルは行動範囲を広げる必要があり  (Strier,  1992)、懸垂行動による
速いロコモーション様式が選択され、後肢関節の伸筋群は抗重力
的な活動の必要性が減少した。また、樹上を移動するためには高
い関節の可動性が必要とさた。果実食への適応を中心とするロコ
モーション様式の選択と身体構造の修飾がクモザルが短いヒラ
メ筋のパワーアームと小さい AMA を獲得した背景と考えられる。 
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第 4 章  ニホンザルの身体発達に伴う  
足関節の AMA の変化  
 
4.1 緒言                                                   
霊長類の未成獣は外敵に襲われる危険性が高く、成獣に比べ高
い選択圧に曝される  (Young, 2005; Herrel  and Gibb, 2006; Young, 
2009, Young et al .,  2010; Fellmann, 2012)。筋の発達が未熟な未成
獣は力学的に有利な関節のテコ機構を持ち、霊長類の関節の
anatomical mechanical  advantage (AMA) は身体発達と負のアロメ
トリーの関係であるとされる  (Young, 2005; Herrel  and Gibb, 
2006; Young, 2009; Young, 2010)。このスケーリングパターンは未
成獣の未熟な筋骨格系を補うための成長的変化とみなされる  
(Young, 2005; Young, 2009)。  
Young (2005) はシロガオオマキザル  (Cebus albifrons)  とフサ
オマキザル  (Cebus apella) を研究対象として、肘関節における上
腕二頭筋と上腕三頭筋の AMA のスケーリングパターンを調査し
た。上腕二頭筋と三頭筋の AMA は身体質量に対して負のアロメ
トリーであった  (Young, 2005)。  
Fellmann (2012) はアカゲザル  (Macaca mulatta)、ニホンザル  
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(Macaca fuscata)、カニクイザル  (Macaca fascicularis) の上腕二頭
筋と上腕三頭筋の肘関節における AMA が体重に対して正のアロ
メトリーであることを示した。  
Young (2005) と Fellmann (2012) の結果は一致しなかった。
Young (2005) の上腕二頭筋と上腕三頭筋の AMA が身体サイズに
対して負のアロメトリーであるという結果は、成獣に比べ未成獣
の方が高い筋力産生効率を有することを意味する。Young (2005) 
はオマキザルの未成獣では木登りや懸垂の頻度が成獣に比べ高
いことと、未成獣は母親の腹部にしがみついた移動に頼ることを
挙げ、これらの運動には前肢の屈筋の活動が必要であることを指
摘した。そして、木登りや懸垂、母親へのしがみつきへの適応と
して未成獣は相対的に高い AMAを持つと考察した  (Young, 2005)。
この考察が正しければ、Fellmann (2012) が示したマカクにおける
AMA も負のアロメトリーを示すはずである。なぜなら、マカク
の未成獣もオマキザルと同じように成獣に比べ木登りに費やす
時間が長いからである  (Dunbar and Badman, 1998; Wells and 
Turnquist, 2001)。 2 つの研究の結果が整合しないことから、AMA
のスケーリングパターンは未成獣特有のロコモーションレパー
トリーを反映するのではなく、他の要因を反映する可能性が示唆
108 
 
される。  
足関節の AMA のスケーリングパターンを考える上で注目すべ
き要因は姿勢である。多くの霊長類は大腿骨や上腕骨、脛骨と腓
骨、尺骨と橈骨などの長骨は身体サイズと正のアロメトリーの関
係にあるが、手部や足部の前後長はアイソメトリーもしくは負の
アロメトリーであるとされる  (Turnquist and Wells, 1994; Young, 
2009)。Young (2009) はそのスケーリングパターンは霊長類に限
らず哺乳類における全般的傾向であると主張したが、その論文に
引用された動物種はイエネコ  (Felis domesticus) を除き、半蹠行
性もしくは蹠行性の霊長類やげっ歯類が中心であった。趾行性の
イエネコでは足部を構成する中足骨長は正のアロメトリーであ
る  (Peters, 1983; Young, 2009)。これらの種間差は足部の成長パタ
ーンの違いに姿勢の差異が反映されることを示唆する。  
足部長が身体サイズに対してアイソメトリーもしくは負のア
ロメトリーであることは半蹠行性の霊長類の足関節の機構に重
大な力学的結果をもたらす可能性がある。半蹠行性動物と蹠行性
動物の足関節のロードアームの長さは足部長にほぼ一致するの
で  (Young, 2009)、足関節を底背屈させても effective mechanical 
advantage (EMA) のロードアームは変わらない  (図 4.1)。つまり、  
109 
 
 
図 4.1 趾行性動物と半蹠行性動物の姿勢。趾行性動物は足関節
が屈伸すると関節と支持基体反力の間の距離が変化し、関節の力
学的機構が変化する。半蹠行性のサル類では姿勢の変化は足関節
の力学的機構に反映されない。  
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成長と共に身体サイズが増大して相対筋張力が低下しても、半蹠
行性もしくは蹠行性動物は姿勢を変えることで関節における筋
力産生効率を向上させることができない。運動学的に関節の機構
を変える余地のない半蹠行性動物と蹠行性動物において足部長
が身体サイズと負のアロメトリーの関係にあることは、ロードア
ームを相対的に短縮させることで、足関節における筋力産生効率
を形態学的に向上させる機能的意義を持つ可能性がある。  
本研究では Young (2009) が示した半蹠行性動物と蹠行性動物
の足部長のスケーリングパターンがもたらす力学的効果を明ら
かにすることを目的とする。その目的のために「半蹠行性動物の
足部長の負のアロメトリーは足関節の機構を力学的に有利にす
る」という仮説を検証する。具体的には成長途上の未成熟個体を
含む半蹠行性のニホンザルを研究対象とし、身体サイズに対する
足関節のロードアーム長とロードアーム長、AMA のスケーリン
グパターンを明らかにする。前述の仮説が正しければ、半蹠行性
のニホンザルのロードアーム長は身体サイズに対して負のアロ
メトリーであり、なおかつ足関節の AMA は身体サイズに対して
正のアロメトリーとなることが期待される。  
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4.2 方法                                                        
4.2.1 データ収集  
オスのニホンザルを 15 個体、メスのニホンザルを 15 個体、計
30 個体のニホンザルの後肢を使用した  (図 4.2)。本研究で使用し
たニホンザルはすべて大阪大学人間科学研究科生物人類学研究
分野に所蔵された液浸標本であった。それらの標本は自然死後に
10%ホルマリン水溶液で灌流固定を行い、 10%ホルマリン水溶液
中に保存されていた。標本の状態が著しく損なわれた個体は本研
究には用いなかった。  
ニホンザルの成長段階は 5 段階に分けられる。出生から離乳ま
でを幼児期  (0 歳～ 0.5 歳 )、離乳から性成熟までをコドモ期  (0.5
歳～ 4 歳もしくは 5 歳 )、性成熟から永久歯列の完成までが思春期  
(4 歳もしくは 5 歳～ 7 歳 )、永久歯列の完成から身体成長の終わり
までが青年期  (7 歳～ 10 歳 )、 10 歳以降をオトナ期  (10 歳～ )  で
ある  (濱田 , 2006)。運動学的に重要な発達上のイベントはロコモ
ーションの独立と身体的成長の停止である。ニホンザルは生後 6
カ月でロコモーションが完成するとされるので  (Nakano, 1996)、
本研究ではロコモーションの発達の影響を除外する目的で、ロコ
モーションが自立していない 0.5 歳未満の未成熟個体は使用しな  
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図 4.2 研究に使用したニホンザルの年齢ごとの標本数。オス、
メスそれぞれ 15 個体を研究に使用した。オスの 2 個体は年齢が
不明だったので、ヒストグラムに含まなかった。  
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かった。  
第 2 章の方法に倣い下腿筋配置の三次元モデルを作成した。第
3 章と同じ方法でモデルから前脛骨筋とヒラメ筋の底背屈パワー
アーム長とロードアーム長、AMA を算出した。  
自然死個体の死亡時体重は個体の生理的な体重を反映しない
可能性が高いので、本研究では身体サイズの指標として体幹長を
用いた。Turnquist  and Kessler (1989) は半野生のアカゲザル 661
個体の体重と体幹長、四肢セグメント長を横断的に計測した。こ
のデータは個体数の多さから信頼のおけるデータであると言え
る。このデータにおける体重と体幹長の関係を II 型回帰分析で分
析すると 0.33 の傾き  (アイソメトリー ) が得られた  (図 4.3)。ア
カゲザルでは体幹長と体重は正比例であることから、体幹長は身
体サイズを表す値として有用な計測値であると考えられた。アカ
ゲザルと系統的に非常に近く、ロコモーションレパートリーが類
似するニホンザルにおいても体幹長は体重に対してアイソメト
リーである可能性が高いので、本研究では Turnquist and Kessler 
(1989) のデータを根拠として身体サイズを表す値として体幹長
を使用した。  
体幹長を計測する際には標本の仰臥位に置き、脊柱を伸展させ  
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図 4.3 アカゲザルにおける体重と体幹長の回帰直線  (Turnquist  
and Kessler,  1989)。体幹長は体重に対してアイソメトリーである。 
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た状態で触角計を用いて胸骨切痕と恥骨結合上縁の 2 点間距離を
計測した。  
 
4.2.2 データ分析  
 前脛骨筋とヒラメ筋のパワーアーム長、ロードアーム長と体幹
長の自然対数をとった。体幹長を説明変数、ロードアーム長もし
くはパワーアーム長を目的変数とする II 型回帰直線を求め、傾き
の 95%信頼区間および分散説明率を算出した。説明変数と目的変
数が共に長さであったので、傾き 1.00 がアイソメトリーを表した。
回帰直線の傾きの 95%信頼区間が 1.00 を含む場合をアイソメト
リー、95%信頼区間が 1.00よりも大きい場合は正のアロメトリー、
小さい場合は負のアロメトリーと判定した。  
 体幹長を説明変数、前脛骨筋もしくはヒラメ筋の AMA を目的
変数とする回帰分析を行い、回帰直線の傾きの 95%信頼区間と分
散説明率を求めた。目的変数が無次元量であったので、0.00 がア
イソメトリーを示す傾きであった。したがって、 95%信頼区間が
0.00 を含む場合をアイソメトリー、0.00 よりも大きい場合を正の
アロメトリー、0.00 よりも小さい場合を負のアロメトリーと判定
した。  
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4.3 結果                                                    
 標本データに記載されていた死亡時体重に対する体幹長の回
帰直線の傾きは、オスでは 0.35、メスでは 0.42 であった  (図 4.4)。
本研究で得られた傾きが Turnquist and Kessler (1989) の傾きより
も大であったのは、死亡時体重を使用したために体重が生理的な
体重よりも過小に計測されたことに由来する可能性があった。  
 体幹長、ロードアーム長、前脛骨筋とヒラメ筋のパワーアーム
長の絶対値は 10 歳以後にはおおよそ一定となった  (図 4.5)。  
体幹長を説明変数、パワーアーム長もしくはロードアーム長を
目的変数とする回帰分析の結果から、ロードアーム長は体幹長に
対して負のアロメトリーであり  (図 4.6 A; 表 4.1)、前脛骨筋とヒ
ラメ筋のパワーアーム長は体幹長に対してアイソメトリーであ
った  (図 4.6 C と D; 表 4.1)。これらのスケーリングパターンに性
差は存在しなかった。  
ニホンザルでは身体サイズが増加すると前脛骨筋とヒラメ筋
のパワーアームはアイソメトリックに変化した。それに対して、
ロードアーム長はアロメトリックに変化し、体幹長が延長するに
つれて相対的に短くなった。  
体幹長と AMA の関係を分析すると、前脛骨筋とヒラメ筋の  
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図 4.4 体重に対する体幹長の回帰直線。オスとメスの体幹長は
体重に対してアイソメトリーであった。  
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図 4.5 年齢を横軸とした場合の  (A) 体幹長、 (B) ロードアーム
長、(C) 前脛骨筋と  (D) ヒラメ筋のパワーアーム長の絶対値。点
線は身体的成長が終わる 10 歳を示す。  
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図 4.6 体幹長に対する、(A) ロードアーム長の回帰直線、(B) 前
脛骨筋パワーアーム長の回帰直線、 (C) ヒラメ筋パワーアーム長
の回帰直線。  
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表 4.1 ロードアームとパワーアームの回帰分析の結果。  
 
説明変数は体重、目的変数はロードアーム長とパワーアーム長で
あった。傾き 1.00 がアイソメトリーを表した。ロードアーム長は
体幹長に対して負のアロメトリー、前脛骨筋とヒラメ筋のパワー
アーム長はアイソメトリーであった。  
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AMA は体幹長に対して正のアロメトリーであった  (図 4.7 A と
B; 表 4.2)。この結果は身体サイズの大きい個体に比べ身体サイ
ズが小さい個体は筋力産生効率が低いことを意味した。  
これらの結果は半蹠行性のニホンザルではロードアーム長の
延長率がパワーアーム長に比べ低く、足関節の AMA は体幹長に
対して正のアロメトリーであることを示唆した。  
 
4.4 考察                                                    
4.4.1 下腿筋の AMA のスケーリングと後肢の姿勢  
「半蹠行性のニホンザルの足部長の負のアロメトリーは、足関
節の機構を力学的に有利にする」という仮説は、今回の研究結果
から支持された。前脛骨筋とヒラメ筋のパワーアームは身体サイ
ズとアイソメトリーの関係であったにも拘わらず、AMA が身体
サイズと正のアロメトリーの関係であったという結果はロード
アームの相対的な短縮が足関節の力学的機構を変化させる主な
要因であることを意味する。半蹠行性と蹠行性の姿勢では足部セ
グメントは支持基体反力のベクトルとほぼ直角に配置されるの
で、足部の長さが足関節のロードアーム長に相当する  (図 4.1B; 
Young, 2009)。姿勢によって足関節の EMA を増減させる余地のな  
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図 4.7 体幹長に対する、(A) 前脛骨筋の AMA の回帰直線、(B) ヒ
ラメ筋の AMA の回帰直線。  
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表 4.2 AMA の回帰分析の結果。  
 
説明変数は体幹長、目的変数は AMA であった。傾き 0.00 がアイ
ソメトリーを示す傾きであった。体幹長に対してロードアーム長
は負のアロメトリー、前脛骨筋とヒラメ筋のパワーアーム長はア
イソメトリーであった。  
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い半蹠行性のニホンザルにおいて足部の長さが身体サイズと負
のアロメトリーの関係であることは、増大する身体サイズをより
効率的に、言い換えればより小さい筋張力で支持する上で適応的
なスケーリングパターンである。  
趾行性のイエネコの中足骨は体重に対して正のアロメトリー
である  (Peters, 1983; Young, 2009)。趾行性動物の長い中足骨は後
肢長を延長してストライド長を延長するので、移動速度の上昇に
寄与する  (Steudel and Beattie,  1993; Patel,  2009; Patel,  2010)。趾行
性動物は関節角度を変化させて運動学的に足関節の力学的な平
衡を維持できるので  (Biewener, 1989)、中足骨が正のアロメトリ
ーにしたがい相対的に延長したとしても、足関節における筋力産
生効率の低下を免れる  (図 4.1A)。  
 霊長類にとって手部と足部の広い接地面積は樹上の不安定な
樹枝の上でバランスを維持する上で重要な特徴である。例えばニ
ホンザルはロコモーション様式  (Hirasaki et al .,  2010) や支持基
体  (Higurashi et al . , 2010) が変わると手足にかかる力の分布を変
化させて安定性を確保する。半蹠行性の姿勢は力学的には不利な
姿勢であるが、樹上支持基体での安定性を確保するためにニホン
ザルでは欠くことのできない特徴である。ニホンザルにおけるロ
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ードアーム長のスケーリングパターンは半蹠行性の姿勢に由来
する力学的な短所を補う機能的な意味がある可能性がある。  
 
4.4.2 四肢セグメントの成長パターンがもたらす運動学的変化  
アカゲザルは成長と共に四肢の遠位セグメントの質量が相対
的に小さくなり、近位セグメントの質量が増大する  (Grand, 1977; 
Turnquist and Wells,  1994)。また、ニホンザルにも類似した傾向が
認められ、足部や下腿の筋重量は相対的に減少し、大腿部の筋重
量は相対的に増大する  (Hamada, 1983)。キイロヒヒ  (Papio 
cynocephalus) においても四肢の質量は成長するにつれて近位に
集中する  (Raichlen, 2005b)。  
成長を通じた質量分布の変化は四肢の運動に影響を及ぼす  
(Raichlen, 2005a; Raichlen, 2006)。ロコモーション時の四肢の運動
は振り子によって近似されるため、遠位部の質量が相対的に大き
いと振り子の重心位置が遠位に移動し、四肢の振動の周期が長く
なる。周期の変化によって四肢の振り幅は大きくなる  (Raichlen, 
2005a; Raichlen, 2006)。反対に近位部の質量が相対的に大きけれ
ば四肢の振動の周期は短くなり、四肢の振り幅は小さくなる  
(Raichlen, 2005a; Raichlen, 2006)。キイロヒヒでは成長して四肢の
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質量中心が近位へ移動すると、ストライド長が身体サイズに対し
て 相 対 的 に 短 縮 し 、 ス ト ラ イ ド 頻 度 が 相 対 的 に 増 加 す る  
(Raichlen, 2005a, 2006)。成長に伴う質量分布の変化は本研究で示
した足関節の力学的機構だけでなく、ロコモーション時の四肢の
運動について複雑な運動学的変化をもたらす。  
本研究結果が示唆したように足関節における下腿筋の筋力産
生効率は正のアロメトリーなので身体サイズの大きい個体はよ
り少ない筋張力で効率的に身体を支えることができるが、ロード
アーム長が相対的に短縮する原因を身体支持の効率だけに求め
ることはできない。不安定な樹枝を支持基体として移動する際に
は長いストライドと低いストライド頻度による四肢の運動が適
応的である  (Reynolds, 1987; Larson et al . , 2001; Schmidt,  2005, 
2008; Schmitt,  2003, 2006)。なぜなら、長いストライドと低いスト
ライド頻度はロコモーション時の樹枝の揺れを抑えるからであ
る  (Reynolds, 1987; Larson et al ., 2001; Schmidt, 2005; Schmitt, 
2003, 2006)。四肢セグメントの長さや質量は四肢の振り幅や振動
周波数を決定する要因であるので  (Raichlen, 2005a, 2006)、霊長
類が樹上に適応する過程で四肢の振り幅や振動周波数を樹上ロ
コモーションに最適とする四肢の長さや質量分布が選択されて
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きた可能性がある。この仮説が正しければ足関節における下腿筋
の AMA のスケーリングパターンは身体支持の効率性が選択圧に
曝露されて獲得されたのではなく、後肢の運動について選択され
た成長パターンを反映しただけに過ぎないかもしれない。  
 
4.4.3 他の蹠行性動物のスケーリングパターン  
 成長に伴う四肢セグメントの成長率の変化は霊長類だけに認
められる現象ではない。Schilling and Petrovitch (2006) はツパイ
目のコモンツパイ  (Tupaia glis) とげっ歯目のコモンクイ  (Galea 
musteloides) について体重に対する四肢骨長のスケーリングパタ
ーンを求めた。そして、ツパイとコモンクイの中足骨は体重に対
し て 負 の ア ロ メ ト リ ー で あ る こ と を 示 し た  (Schilling and 
Petrovitch, 2006)。げっ歯類は蹠行性に分類される動物である  
(Lovegrove, 2004)。  
また、前肢では肩甲骨、上腕骨、橈骨、手部の順に、後肢では
大腿、下腿、中足骨、趾節骨の順に近位から遠位にかけて身体サ
イズに対するセグメントの延長率が低下する  (Schilling and 
Petrovitch, 2006)。この現象が広範な哺乳類に認められることから、
Schilling and Petrovitch (2006) はこのスケーリングパターンが哺
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乳類における原初的特徴であると主張している。  
 Schilling and Petrovitch (2006) はセグメント長のスケーリング
パターンがもたらす力学的効果について触れていないので、本研
究で得られた結果が他の蹠行性動物にまで一般化できるかは現
時点では分からない。他の蹠行性動物においても足関節の AMA
が正のアロメトリーであるならば、このスケーリングパターンは
姿勢との関係性が強く支持される。この点については霊長類以外
の蹠行性動物のデータを収集し、本研究と同様の分析を行う必要
がある。  
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第 5 章  ニホンザルにおける  
移動速度と接地パターンの関係  
 
5.1 緒言                                                    
霊長類の足部では足底圧の分布がロコモーション時の環境に
応じて柔軟に変化する。ニホンザル  (Macaca fuscata) を対象とし
た研究では、ロコモーション様式  (Hirasaki et al .,  2010) や支持基
体  (Higurashi et al . , 2010) が変化すると足底圧分布も変化するこ
とが報告されている。霊長類はロコモーション時の状況に応じて
手掌圧分布もしくは足底圧分布を能動的かつ柔軟に変化させる
ことを示唆する。  
アヌビスヒヒの前肢は歩行時には趾行性であるが、移動速度が
速くなると手根部も接地するようになる  (Patel and Wunderlich, 
2010)。Patel and Wunderlich (2010) は手部の接地パターンが変化
する理由について 2 つの仮説を提示した。 1) 手掌の接地面積を
拡大すれば手掌にかかる圧力を抑えられるというものである  
(Patel and Wunderlich, 2010)。この仮説が正しい場合、手部の接地
パターンの変化は走行時にかかる力から手部を保護するための
適応であると解釈される  (Patel and Wunderlich, 2010)。もう 1 つ
は 2) 走行時にかかる力は手関節の筋骨格系が生み出し得る力を
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上回るので、手関節角度を維持できずに手根部が接地してしまう
というものである  (Patel and Wunderlich, 2010)。この場合、手関
節における力学的不均衡が接地パターンの変化を生起させる原
因である。  
走行は自然条件下の霊長類において頻繁にみられる移動手段
であり  (Chatani,  2003)、歩行と同様に霊長類にとって基礎的な移
動手段である。ある距離を移動するための単位質量当たりの酸素
消費量は速度に拘わらずほぼ一定であるので  (Hoyt and Taylor, 
1981)、走ることによって余計な代謝コストをかけずに目的の場
所までの移動時間を短縮できる。しかし、走行では四肢関節にか
かる負荷が歩行時よりも大きい。走行も歩行と同じように周期的
運動なので、走行と歩行の間で 1 歩行周期では身体にかかる負荷
に大差がないとしても、累積値としては身体に大きな負荷となる  
(Rolian et al . , 2009)。  
手掌底もしくは足底圧中心位置が変化すれば足関節のロード
アームの長さが変化する  (Patel and Wunderlich, 2010)。なぜなら、
足底圧中心は支持基体反力の起点であるからである。したがって、
走行時に足関節にかかる力に対処する方法として、ニホンザルは
足部の接地パターンを変化させ足底圧中心の位置を変えるかも
しれない。足部の遠位の足底圧が高ければ足底圧中心は遠位に移
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動し、足関節のロードアーム長が長くなる。近位部の足底圧が高
ければ近い移動し、ロードアーム長が短くなる。接地パターンの
変化は運動学的に足関節の機構を変化させる可能性がある。  
本研究では足関節にかかる負荷が増大するとニホンザルは接
地パターンを変化させて足関節の力学的機構を変化させるかど
うかを明らかにすることを目的として、ニホンザルの四足ロコモ
ーション時の移動速度と足底圧中心位置、足底の接地部位に関す
る運動学的データを収集する。ニホンザルが接地パターンを変化
させて足関節の機構を力学的に有利にしているのであれば、接地
パターンが変化すると足底圧中心の位置は近位に移動すること
が期待される。  
前章までは形態学的データから単純化された足関節の機構を
力学的に解析してきた。本研究では、霊長類における足関節の力
学的機構に関する総合的な議論を可能とする運動学的データを
収集する。  
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5.2 方法                                                   
5.2.1 研究対象  
 成獣のニホンザル 2 個体を対象とした。以下 YA と KO とする。
YA は 11 歳のオス、実験時の体重は 6.0kg –  6.9kg の範囲であった。
KO は 11 歳のメス、実験時の体重は 5.2kg –  5.5kg の範囲であった。
大阪大学大学院人間科学研究科動物実験委員会の承認のもと  
(承認番号：動人科 -24-4-0)、生物人類学研究分野の運動実験施設
にて実験を行った。  
 ニホンザルは半地上半樹上性の霊長類である  (Chatani, 2003; 
Schmitt , 2010)。後肢の長さに対する前肢の長さを表す肢間示数は
100 に近く  (Iwamoto, 1971)、特殊化の程度が低い霊長類の 1 種で
ある。ニホンザルから得られた運動学的知見は他の霊長類の四足
ロコモーションにも一般化できる蓋然性が高い。本研究に有用な
実験対象である。  
ニホンザルは四足 歩行と四足走行、 ごく稀に跳躍をす る  
(Chatani,  2003)。ロコモーションを行った回数の内、オスは 67%、
メスは 49%が四足歩行であり、オスでは 27%、メスでは 46%が四
足走行である。走行による移動はオスでは 1 日の移動距離の 11%、
メスでは 20%を占める  (Chatani,  2003)。ニホンザルの移動距離が
1 日に約 1200m (オス )、約 900m (メス ) を移動することを考慮す
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ると、ニホンザルは 1 日に 150m 程度を走る計算になる  (Chatani,  
2003)。なお、走行の頻度に性差はない  (Chatani, 2003)。  
 
5.2.2 データ収集  
 様々な移動速度でニホンザルが四足で移動した際の運動学的
データを収集した。YA と KO のそれぞれにつき 40 試行のデータ
を収集することを目標として実験を行った。  
実験に先立ち多様な移動速度でロコモーションを行うように
ニホンザルを訓練した。この訓練を通じて実験環境と走行への順
化を促した。餌の提示による非牽引的なロコモーションが可能と
なるまで訓練を継続した。  
 笑気 -酸素混合ガスによる吸入麻酔により被験体が入眠した状
況で YA と KO の後肢の剃毛し、大転子、外側上顆、外果、第 5
中足骨底、第 5 中足骨頭を無毒性の塗料で標識した  (図 5.1 A)。  
2 つの計測システムを使用して、歩行路を移動するニホンザル
の足底圧中心の座標と足底の接地面積、標点の 3 次元座標を計測
した  (図 5.2A)。1 つは圧力分布計測システム BIGMAT (NITTA) で
あった  (図 5.2 B)。フィルム状センサには 48 本の行電極と 44 本
の列電極が格子状に配置されており、行電極と列電極の交点がセ
ンシングポイントとなる。センシングポイントは 5mm×5mm の正  
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図 5.1 (A) 標点と  (B) 関節角度、 (C) セグメント角度の定義。  
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図 5.2 BIGMAT のシート状センサとビデオカメラの配置。(A) ノ
イズを遮断するため絶縁テープを張り、3 枚のセンサを配置した。
中央のセンサのみパソコンと接続した。 (B) シート状センサの下
はフェルトと荷重センサの上に設置した。本研究では荷重センサ
から得られたデータは使用しなかった。  
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方形をしており、正方形の面に垂直に加わる力の大きさが計測さ
れる。垂直分力の大きさをセンシングポイントの面積  (25mm2)  
で除して圧力が求められる。面積は 25mm2 の分解能で計測される。
シート状センサを歩行路の中央に貼付し、ニホンザルに歩行路を
四足で移動させて足底圧力分布データを収集した  (図 5.2 B)。サ
ンプリング周波数は 120Hz であった。計測したデータは BIGMAT
に付属するソフトウェアに自動的に取り込まれた。  
 もう 1 つの計測システムは、ビデオによるモーションキャプチ
ャシステムであった。ニホンザルの足底圧分布計測と同時に 3 台
のデジタルビデオカメラでニホンザルの四足ロコモーションを
撮影した  (図 5.2A; HDR-AX 2000/H、Sony が 2 台、HDR-P J760V、
Sony が 1 台 )。毎秒 60 フレームで撮影し、シャッタースピードは
1/500 秒とした。2 台のビデオカメラ  (HDR-AX 2000/H) はニホン
ザルの四足ロコモーション時の後肢運動を分析する目的で 1 歩行
周期が収まるように撮影した。残り 1 台のビデオカメラ  (HDR-P 
J760V) は足部の接地を近接撮影した。近接映像は足底が接地し
た部位を体表解剖学的部位と対応付ける目的で撮影した。  
 
5.2.3 データ分析  
 ニホンザルが極端な加速もしくは減速をした試行や、直進せず
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途中で進行方向を変えた試行は分析から除外した。また、ビデオ
から歩容を分類し、対称歩行で移動した試行だけを分析した。最
終的に YA は 41 試行、KO は 37 試行を分析に使用した。  
 
ストライド頻度、ストライド長、立脚時間比  
1 歩行周期を収めた映像をビデオ動作解析ソフトウェア Frame 
DIASⅣ  (ディケイエイチ ) に取り込み、3 次元 DLT 法によって標
点の 3 次元座標を算出した。3 次元座標は X 軸が進行方向、Y 軸
が左右方向、Z 軸が上下方向を表す座標系によって表された。X
軸は前進が正、Y 軸は左が正、Z 軸は上方向が正であった。 3 次
元座標を矢上面に投影し、 2 次元座標とした。  
後肢が着地する瞬間を 1 歩行周期の開始とする、 1 歩行周期の
標点座標の時系列データを 3 点移動平均法で平滑化した後、全て
の試行の時間を再分割してフレーム数を 50 フレームに統一した。
このデータから移動速度、ストライド長、ストライド頻度、立脚
時間、遊脚時間、立脚時間比を求めた。 1 ストライドの間に進ん
だ大転子の距離を 1 ストライドに要した時間で除して移動速度を
求めた。ストライド長は 1 ストライドで進んだ第 5 中足骨頭の距
離として求めた。ストライド頻度は 1 ストライドに要した時間の
逆数として求めた。立脚時間は後肢の着地から足趾の先端が離地
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するまでの時間として求めた。遊脚時間は足趾先端の離地した直
後から次の後肢の着地直前までの時間として求めた。立脚時間比
は立脚相のフレーム数を 1 歩行周期に要したフレーム数で除して
求めた。立脚時間比が 0.5 未満を走行とし、0.5 以上を歩行とした  
(Hildebrand, 1967)。  
立脚時間比は移動速度と反比例するので、立脚時間比の減少が
立脚時間と遊脚時間のどちらの変化よるものなのかを判断する
目的で、移動速度を説明変数、立脚時間もしくは遊脚時間を目的
変数とする単回帰分析を行った。立脚時間を目的変数とした場合
の回帰直線の傾きと遊脚時間を目的変数とした場合の傾きを比
較した。  
 
後肢の運動学的変数  
セグメント角度は鉛直線とセグメントのなす角として算出し
た  (図 5.1B)。セグメントの遠位部が鉛直線から頭側にある場合
の傾きを正、尾側にある場合の傾きを負とした  (図 5.1B)。セグ
メント角度は後肢が着地する瞬間のフレーム  (立脚相の開始 )  と
足趾が離地するフレーム  (立脚相の終了 )  について算出した。こ
れらのフレームは各試行の 1 番目と 50 番目に当たるフレームで
あった。  
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後肢全体の運動を記述する目的で、プロトラクション角度とリ
トラクション角度、立脚相における後肢の角度変化量を求めた  
(図 5.3)。プロトラクション角度とリトラクション角度はそれぞれ
後肢が着地する時点と足趾が離地する時点における実効後肢  
(大転子から第 5 中足骨までの線分 ) と鉛直線のなす角として算
出した  (図 5.3)。プロトラクション角度とリトラクション角度の
正負はセグメント角度の定義に倣った  (図 5.1B)。また、プロト
ラクション角度とリトラクション角度の絶対値の和として角度
変化量を算出した。この角度は立脚相における後肢の振り幅を表
す  (図 5.3)。  
各セグメント角度、プロトラクション角度、リトラクション角
度、角度変化量について移動速度とのピアソンの積率相関係数を
算出した。相関係数を統計学的に検証する目的で帰無仮説を「母
集団の相関係数は 0である」とする無相関検定を行った  (α=0.05)。 
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図 5.3 角度変化量とプロトラクション角度、リトラクション角
度。プロトラクション角度は後肢着地時における実効後肢と鉛直
線のなす角度である。リトラクション角度は足趾離地における角
度である。  
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足部の接地面積と足底圧中心  
 BIGMAT 付属のソフトウェアにて足底圧のデータのノイズを
除去し、足底圧分布の csv 形式の時系列データとして出力した。
そのデータを R に取り込み、ピーク画像を作成した後に、バイリ
ニア補間で平滑化した。ピーク画像とはシート状センサの各セル
にかかる圧力の時系列データからピーク値を求め、そのピーク値
で構成される画像である。ピーク画像からは接地部位を足底部位
に正確に対応づけることが困難だったので、足部の近接映像も同
時に確認して接地部位を同定した。多くの試行では、前足部、中
足部、母趾の 3 領域が接地していた。  
そこで BIGMAT 付属のソフトウェア上で足底面を前足部、中
足部、母趾の 3 領域に区分し、それぞれの領域の接地面積を csv
形式の時系列データとして出力した。出力したデータを R に取り
込み、 3 点移動平均法を用いて平滑化した後、時間を再分割して
50 フレームに統一した。  
 BIGMAT 付属のソフトウェア上で足底圧中心の座標を求め、csv
形式の時系列データとして出力した。足底圧中心の 2 次元座標は
シート状センサに配置された行センサと列センサの格子が作る
座標系で表される座標値であった  (図 5.4A)。ニホンザルは試行
毎にセンサシートの異なる場所を踏み、進行方向に対する足部の  
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図 5.4 足底圧中心の座標に行った座標変換。(A) BIGMAT の座標
系。(B) ピーク画像に定義した座標系と  (C) 足底圧中心の前後位
置を表す投影距離。  
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内外転角度も一定ではないので、この座標値は試行間で比較でき
なかった  (図 5.4)。そこで、どの試行のピーク画像からも恒常的
に得られる共通のランドマークを同定し、ピーク画像に局所座標
系を定義することで足底圧中心の座標を試行間で比較した  (図
5.4)。  
新たな局所座標系を定義するためのランドマークとして中足
骨頭にかかる足底圧分布図と足趾が最後に離地する位置を使用
した  (図 5.4)。どの試行でも中足骨頭は支持基体と接触しており、
中足骨頭の領域には同じ形状をした足底圧分布図が得られた  
(図 5.4)。そこで、ピーク画像を ImageJ (National Institute of Health) 
に取り込み、中足骨頭にかかる足底圧分布図の長軸が進行方向に
対してなす角度と  (図 5.4A)、この長軸と直交する軸を求めた  (図
5.4B)。これらの 2 本の軸を座標軸とする新たな局所座標系を定義
した  (図 5.4B)。前者は足部の左右軸に相当し、後者は足部の長
軸に相当した  (図 5.4B)。  
座標系の原点は足趾が最後に離地する位置とした  (図 5.4C)。
YA、KO 共に立脚相は足趾の離地で終わり、足底圧中心も足趾先
端まで達していたので、足趾が離地する位置を原点とすることで
すべての試行で原点が統一された  (図 5.4 C)。足底圧中心が足趾
先端に到達しない試行も認められたので、そのような試行は足底
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圧中心位置の分析からは除外した。  
この新たに定義した座標系で表される足底圧中心の座標は足
部の左右軸を削除して足部の長軸に沿った 1 次元のデータとした  
(図 5.4 C)。得られた座標値に 5mm のシート状センサのセル間隔
を乗じて座標値を長さに変換した。最終的に得られた値は足趾離
地が起こる位置から足圧中心までの距離であった  (図 5.4C)。離
地位置と足底圧中心の距離が短ことは足底圧中心が遠位に位置
することを意味した。反対に離地位置と足底圧中心の距離が長い
ことは足底圧中心が近位に位置することを意味した。前者は足関
節のロードアームが長いこと、後者は足関節のロードアームが短
いことを示唆した。  
第 5 中足骨頭の上に大転子が位置するフレームを立脚中期とし
て、後肢着地時と立脚中期、足趾離地時の足底圧中心の位置を統
計学的に比較した。着地と立脚中期、離地のそれぞれの時点にお
いて歩行時と走行時の足底圧中心の位置を比較する場合は t 検定
を行った  (α=0.05)。走行時に接地パターンの変化した場合は接地
パターン毎に走行を分類し、その分類に歩行を加えた独立多群間
で分散分析およびテューキー・クレーマー法による多重比較を行
った  (α=0.05)。  
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5.3 結果                                                   
5.3.1 移動速度と歩容  
 YA では 41 試行、KO では 37 試行を分析した。YA では歩行が
24 試行、走行が 23 試行であった。KO は歩行が 20 試行、走行が
17 試行であった  (表 5.1)。  
 YAは 1.09m/sから 3.27m/sまでの速度で移動した。KOは 1.42m/s
から 3.10m/s までの速度で移動した  (表 5.1)。YA と KO 共に歩行
の速度の範囲の上限と走行の速度の範囲の下限が重複していた
が、おおよそ 2.00m/s で歩行から走行へ移行した。  
 
5.3.2 接地パターン  
 四足歩行および走行時の足底圧分布の経時的データと足部を
近接撮影した映像から、ほとんどの試行では前足部と中足部、母
指が接地していることが分かった  (図 5.5)。  
走行では別の接地パターンも認められた。この接地パターンで
は前足部と母指が接地し、中足部は接地しなかった  (図 5.5; 図
5.6)。この接地型は YA の走行の 6 試行、KO の走行の 1 試行で認
められた。YA では中足部が接地しない接地パターンの生起頻度
が KO に比べ高く、移動速度が 3.00m/s 程度で高頻度でこの接地
パターンで移動した。  
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表 5.1 移動速度の平均値、最小値および最大値。  
 
括弧内の値は標準偏差を示す。  
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図 5.5 代表的な試行のピーク画像。ピーク画像を構成するセル
の最大値を 100%とする相対値として表した。多くの試行では前
足部と中足部、母指が接地したが、中足部非接地型では中足部が
支持基体と接地しなかった。  
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図 5.6 中足部接地型と中足部非接地型の写真。上段は YA と KO
の中足部接触型の写真、下段が中足部非接地型の写真である。足
部周囲の 3 つの標点の内、中央の第 5 中足骨底が支持基体と接触
していない。  
 
 
 
YA 右足：中足部接触型
移動速度：1.31m/s
YA 左足：中足部非接触型
移動速度：3.14m/s
YA 右足：中足部接触型
移動速度：1.72m/s
YA 右足：中足部非接触型
移動速度：2.63m/s
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 以降では前足部と中足部、母指が接地するパターンを中足部接
地型とし、前足部と母趾だけが接地するパターンを中足部非接地
型とする。  
 
5.3.3 足底圧中心位置の変化  
 歩行と中足部接地型の走行における足底圧中心の位置を比較
すると、YA では立脚中期に有意差が認められた。立脚中期では
走行の方が足趾離地の位置から足底圧中心までの距離が短かっ
た  (図 5.7)。KO では後肢着地時に走行の方が足趾離地の位置か
ら足底圧中心までの距離が短かった  (図 5.7)。これらの結果は、
足関節のロードアームは歩行時に比べ走行時に長いことが示唆
された。  
 中足部接地型と中足部非接地型の走行の間で比較を行うと、YA
では意な差異は認められなかった  (図 5.7)。KO では中足部非接
地型走行が生起した試行において足底圧中心が足趾まで到達し
なかったので、分析から除外した。これらの結果から、移動速度
に応じて足底圧中心の位置も変化するが、接地パターンの差異は
足底圧中心の位置には影響しないと考えられた。  
 
 
150 
 
 
 
 
図 5.7 足趾が離地する位置から足底圧中心までの距離。 (A) 相
対立脚時間を横軸とした図。 (B) 後肢着地、立脚中期、足趾離地
における値の比較。大転子が第 5 中足骨頭上を通過する時点を立
脚中期とした。  
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5.3.4 移動速度と接地面積  
移動速度が速くなるにつれて中足部の接地面積は減少した  (p  
< 0.01; 図 5.8)。この現象は YA と KO に認められた。  
前足部の接地面積のピーク値と移動速度の間には有意な相関
係数は認められなかった  (図 5.8)。また、母趾の接地面積のピー
ク値と移動速度の相関係数は YA では有意な負の相関係数が得ら
れたが、KO では有意ではなかった  (図 5.8)。  
 
5.3.5 移動速度と時間的変数  
 立脚時間比は移動速度と負の相関関係にあった  (図 5.9)。立脚
時間比の減少は主に立脚時間の短縮に依拠した  (図 5.9; 表 5.2)。
立脚時間もしくは遊脚時間を目的変数、移動速度を説明変数とす
る単回帰分析の結果を参照すると、YA では立脚時間を目的変数
とした場合の回帰直線の傾きは、遊脚時間を目的変数とした場合
よりも大であった  (表 5.2)。また、KO では遊脚時間を目的変数
とした回帰直線は有意ではなく、移動速度が遊脚時間の変動を説
明する統計学的根拠は存在しなかった  (図 4.11; 表 4.2)。これら
の結果は、立脚時間比の減少は立脚時間の減少によることを示唆
した。  
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図 5.8 移動速度と各足底部位の接地面積のピーク値。中足部の
接地面積は移動速度とは反比例の関係にある。  
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図 5.9 移動速度と立脚時間比、立脚時間および遊脚時間の関係。
立脚時間比の減少は主に立脚時間の短縮による。  
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表 5.2 時間的変数の単回帰分析結果。  
 
説明変数は移動速度であった。遊脚時間に比べ立脚時間の短縮の
程度が大きかった。  
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5.3.6 後肢の運動  
 中足部非接地型が生起した試行では以降に記述する運動学的
変数に非連続的な変化が認められた。セグメント角度やプロトラ
クション角度、リトラクション角度、角度変化量の移動速度との
関係を分析する際には、まず中足部非接地型が生起した試行を除
外した上で移動速度と各変数の間の相関係数と回帰直線を求め
た。その後、中足部非接地型のデータを加え、中足部接地型のデ
ータの傾向から中足部非接地型データがどのように逸脱してい
るかを評価した。  
移動速度が速くなると、後肢の角度変化量が減少した  (図
5.10A; 図 5.11A)。プロトラクション角度は速度に対してほぼ一
定であった  (図 5.10B; 図 5.11B)。リトラクション角度は移動速
度が速くなるにつれて減少した  (図 5.10C; 図 5.11C)。このこと
から、角度変化量の減少はリトラクション角度の減少によると考
えられた。この傾向は YA と KO の両方に認められた。  
歩行と中足部接地型走行の YA のデータではプロトラクション角
度は移動速度に対して一定であったが、中足部非接地型が生起す
るとプロトラクション角度が減少した  (図 5.10B)。このことは中
足部非接地型の接地パターンが生起する場合は後肢着地時の頭
側への振り出しが減少したことを意味した。  
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図 5.10 YA における移動速度と角度変化量、プロトラクション
角度、リトラクション角度の関係。図中の回帰直線と相関係数は
中足部非接地型のデータを除いて求めた直線を示す。  
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図 5.11 KO における移動速度と角度変化量、プロトラクション
角度、リトラクション角度の関係。図中の回帰直線と相関係数は
中足部非接地型のデータを除いて求めた直線を示す。  
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また、中足部非接地型のリトラクション角度は、歩行と中足部
接地型の走行のデータから求めた回帰直線の下方に分布してい
た  (図 5.10C)。この結果は中足部非接地型の接地パターンが生起
する場合は尾側への後肢の振り出しが増加することを意味した。
プロトラクション角度の結果と合わせると、中足部非接地型の接
地パターンが生起する場合は後肢の振りは後方へ移動すること
が分かった。  
撮影した映像を観察すると、歩行とトロットにおいて体幹の大
きな屈曲伸展運動は認められなかった。四足性動物はギャロップ
で走る際に体幹が大きく屈曲伸展してストライド長を延長する
が、歩行やトロットでは体幹の屈伸は小さいとされる  (Biewener, 
2003)。質的な評価ではあったが、リトラクション角度とプロト
ラクション角度の変化は体幹の屈伸を反映した結果ではなく、後
肢関節の運動による変化であると考えられた。  
 
5.3.6 後肢の着地における姿勢  
 中足部が接地しなかった試行のデータを除外して分析すると、
移動速度との相関係数が有意であったのは大腿部と足根骨部の
セグメント角度であった  (図 5.12 と図 5.13)。これらの結果は移
動速度が速くなると大腿部は水平に近づき、足根骨部は垂直に近  
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図 5.12 YA における後肢着地時のセグメント角度。中足部非接
地型のデータを除き回帰直線と相関係数を算出した。  
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図 5.13 KO における後肢着地時のセグメント角度。中足部非接
地型のデータを除き回帰直線と相関係数を算出した。  
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づくことを意味した。  
 次に歩行と中足部接地型走行に認められた傾向に対する中足
部非接地型走行のデータの逸脱を確認した。YA では中足部非接
地型走行の各セグメント角度は回帰直線の下方に分布していた  
(図 5.12)。この結果は中足部非接地型の接地パターンが生起する
試行では下腿部を除きセグメントが鉛直に近いことを意味した。
下腿部は中足部が接地しない場合にセグメント角度が負の値と
なり、外果が外側上顆よりも尾側に位置した  (図 5.12)。KO の中
足部非接地型の 1 試行は歩行と中足部接地型走行の傾向から逸脱
しなかった  (図 5.13)。  
 
5.3.7 離地における後肢の姿勢  
 中足部が接地しなかった試行のデータを除外して分析を行っ
た。YA と KO の 2 個体に移動速度との有意な相関係数が認めら
れたのは下腿部と中足骨部のセグメント角度であり、移動速度が
速くなると、鉛直に近づいた  (図 5.14; 図 5.15)。これらのセグメ
ント角度の変化はリトラクション角度が減少し、離地時の後肢全
体の傾斜が小さくなったことを反映すると考えられた。  
YA では大腿セグメント角度が移動速度と相関した。遅い歩行
ではセグメント角度は負であるが、移動速度が速くなると最終的  
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図 5.14 YA における後肢離地時のセグメント角度。中足部非接
地型のデータを除き回帰直線と相関係数を算出した。  
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図 5.15 KO における後肢離地時のセグメント角度。中足部非接
地型のデータを除き回帰直線と相関係数を算出した。  
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にはセグメント角は正となった  (図 5.14)。この結果は移動速度が
速くなると外側上顆が大転子を通る鉛直線よりも尾側へ振られ
なくなることを示唆した。  
中足部が接地する試行から求めた回帰直線に対して中足部非
接地型のデータの分布を確認すると、YA と KO の両個体におい
て回帰直線からの明らかな逸脱は認められなかったが、YA の大
腿部のセグメント角度は僅かに回帰直線の下方に分布していた  
(図 5.14)。これは同じ移動速度の中足部接地型走行と比べ大腿部
が尾側に振られることを示唆した。つまり、大腿セグメントは移
動速度が速くなると、尾側への振り出しが小さくなるが、中足部
非接地型が生起する場合には振り出しが拡大した。この結果は足
趾離地時のリトラクション角度の変化パターンと一致した。  
 
5.3.8 結果の概要  
本研究では中足部が接地しない中足部非接地型の接地パター
ンが認められた。中足部の接地面積は移動速度と負の相関関係に
あったことから  (図 5.8)、中足部非接地型の接地パターンは速い
ロコモーションと関係していることが示唆された。  
歩行と走行では足底圧中心の前後位置に有意な差異が認めら
れた  (図 5.7)。この結果は身体にかかる負荷が大きい走行時は歩
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行時に比べ足関節のロードアームが長いことを示唆した。中足部
接地型走行と中足部非接地型走行では足底圧中心の位置に差異
は認められなかった  (図 5.7)。つまり、後肢にかかる力が増大し
たとしても、ニホンザルは足底圧中心を近位に移動させなかった。
また、接地パターンの変化は足関節のロードアーム長には影響し
なかった。  
 YA の中足部非接地型の接地パターンが生起する試行では後肢
に 2 つの特徴的な運動パターンが認められた。 1 つはプロトラク
ション角度の減少であった  (図 5.10 B と図 5.16)。もう 1 つはリ
トラクション角度の増大であった  (図 5.10 C と図 5.16)。プロト
ラクション角度が減少する際には下腿部が常に負のセグメント
角度をとり、その姿勢で後肢が着地すると足部はより尾側に接地
すると考えられた  (図 5.16)。KO においては接地パターンを反映
する後肢の運動学的特徴は認められなかった  (図 5.13; 図 5.17)。 
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図 5.16 YA のデータから大転子の位置を固定して描画した後肢
着地時と離地時の後肢姿勢。左図はセグメントの配置を表す。右
図は後肢の振り幅を表す。GT：大転子、LE：外側上顆、LM：外
果、BM：第 5 中足骨底、HM：第 5 中足骨頭。各標点の座標は平
均値として算出した。中足部非接地型の接地パターンではプロト
ラクション角度が減少していることに注目されたい。  
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図 5.17 KO のデータから大転子の位置を固定して描画した後肢
着地時と離地時の後肢姿勢。左図はセグメントの配置を表す。右
図は実効後肢の振り幅を表す。GT：大転子、LE：外側上顆、LM：
外果、BM：第 5 中足骨底、HM：第 5 中足骨頭。各標点の座標は
平均値として算出した。KO では中足部非接地型の接地パターン
が生起した場合でも特徴的な運動パターンは認められなかった。 
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5.4 考察                                                   
 ヒトを除く霊長類の前後肢の接地パターンに関するこれまで
の運動学的研究では中足部が接地しない接地パターンで移動す
る例は報告されていない。ボノボ  (Pan paniscus) やシロテテナガ
ザル  (Hylobates lar)、ニホンザルの後肢の接地パターンが調査さ
れてきたが、すべて蹠行性か半蹠行性であった  (Gebo, 1993; 
Schmitt  and Larson, 1995; Vereecke et al .,  2003; Vereecke et al .,2005, 
Higurashi et al . ,  2010; Hirasaki et al ., 2010)。本考察では移動速度
と接地パターンが足関節の力学的機構に及ぼす影響についてま
ず議論し、後半では中足部非接地型が生起するメカニズムを議論
の中心に据える。  
 接地パターンの変化させる要因については Schmitt and Larson 
(1995) が定性的観察をもとに踵接地の有無に注目して考察して
いる。Schmitt  and Larson (1995) は 2 つの仮説を提示した。1 は踵
接地の有無は足の接地部位と関係するという仮説である。足部を
より頭側に接地する場合に踵が接地しやすくなるとされる  (図
5.18; Schmitt  and Larson, 1995)。2 つ目は移動速度が速くなると立
脚時間が短縮するので、踵を接地する時間的余裕がなくなり踵を
接地しなくなるという仮説である。  
 Schmitt and Larson (1995) が指摘した 2 つ目の可能性は Patel   
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図 5.18 踵接地と足部の接地位置の関係を示した図  (Schmitt and 
Larson, 1995)。 (A)クモザル、 (B)ヒヒの足部の接地位置を示す。
重心  (cg) よりも頭側に足部を接地すると踵が接地する。  
 
 
 
 
 
 
(A) (B)
cg cg
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and Wunderlich (2010) の結果と整合しない。Patel  and Wunderlich 
(2010) によればアヌビスヒヒの手掌接地面積は移動速度が速く
なると拡大する。したがって、時間的な猶予の長短が手掌や足底
の接地部位の大きさに直接的に影響しないことが示唆される。  
 しかしながら、移動速度が接地パターンと全く関係しない訳で
はないように思われる。Jungers (2010) や  Lieberman et al .  (2010)、
Hatala et al . (2013) は靴を履かない状態でヒトが走行すると前足
部だけを接地する場合があることを示している。また、走行に適
応した哺乳類は趾行性もしくは蹄行性への形態学的な適応を遂
げている  (Hildebrand and Goslow, 2001)。本研究においても移動
速度が速い場合に足底の接地面積が減少した。Schmitt and Larson 
(1995) は観察をもとにしており、接地位置と時間的要因、接地パ
ターンの変化の相互関係について詳細な結論に至った訳ではな
い。本考察において中足部非接地型の接地パターンが生起するメ
カニズムについて考察する上で足の接地部位の変化、移動速度の
変化、接地パターンの変化の 3 つの現象間の相互関係を定量的デ
ータにもとづき整理する必要がある。  
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5.4.1 中足部接地の有無と実効後肢長の関係  
 移動速度と接地パターンの関係を考える上でまず検討すべき
ことは、中足部接地の有無と実効後肢長  (大転子から第 5 中足骨
までの距離 ) の関係である。なぜなら、中足部を接地させずに前
足部だけで接地すれば実効後肢長が延長することで、ストライド
長が延長し、移動速度が向上する可能性が考えられるからである  
(Steudel and Beattie,  1993; Patel, 2009, 2010)。  
後肢着地と立脚中期、足趾離地の時点において、歩行と中足部
接地型走行、中足部非接地型走行の間で実効後肢長を比較した  
(図 5.19 B)。分散分析を用いて YA の実効後肢長の差異を統計学
的に分析したが、有意な差異は認められなかった  (図 5.19 B)。
KO では中足部非接地型が生起した試行が 1 試行であったので、
歩行と中足部接地型走行の間で t 検定を行うと、移動速度が速い
場合に立脚中期の実効後肢長が有意に短いという結果が得られ
た。また、中足部非接地型が生起した 1 試行のデータでは実効後
肢長がさらに短かった  (図 4.19)。これらの結果から中足部非接地
型の接地パターンは実効後肢長を延長しないことが示唆された。 
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図 5.19 実効後肢長の比較。(A) 立脚相の相対時間を横軸とする
図。 (B)後肢着地、立脚中期、後肢離地における実効後肢長の比
較。立脚中期は大転子が第 5 中足骨の上を通過する時点とした。 
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5.4.2 足関節の力学的機構を移動速度の関係  
移動速度が上がり、足底圧中心位置が近位に移動した場合、ニ
ホンザルが足底圧分布を変化させて足関節のロードアームを短
縮させている可能性が示唆されると予測したが、得られた結果は
対照的であった。移動速度が速くなり、足関節にかかる力学的負
荷が増大すると YA では立脚中期、KO では初期接地において走
行時の足底圧中心はより遠位に位置した  (図 5.7)。この結果は走
行時の方が足関節のロードアームが長いことを示唆する。違いに
して約 20mm であるが、ロコモーションは周期的運動なのでロコ
モーション全体としては筋の仕事量が増大すると考えられる  
(Rolian et al .,  2009)。また、YA の中足部接地型と非接地型の足底
圧中心の位置に有意な差異は認められなかったことから、接地パ
ターンの変化は足関節の力学的機構に影響しない  (図 5.7)。  
これらの結果から、ニホンザルではロコモーションの速度が速
くなると足底圧の分布は変化するものの、その変化は走行時に足
関節にかかる負荷が増大することへの運動学的な適応ではない
と考えられた。下腿筋が産生し得る筋力は走行時に足関節を底屈
させる力のモーメントよりも大きく、ニホンザルの足関節では外
力との力学的な不均衡によって接地パターンが変化する訳では
ない。  
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5.4.3 中足部の接地とプロトラクション角度  
前述のように Schmitt  and Larson (1995) は足部の着地位置と接
地パターンの関係を指摘した。 Schmitt and Larson (1985) の考察
は踵接地に限った限定的な議論であったが、この考察は足部の
「近位部」の接地の有無にまで一般化できると考えられる。なぜ
なら、本研究においても中足部非接地型の接地パターンとプロト
ラクション角度の減少が同一試行で生起したからである。中足部
接地型の接地パターンが生起したのは後肢が着地する際に後肢
の頭側への振り出しが小さくなることが直接的な原因であると
考えられる。  
 
5.4.4 プロトラクション角度が減少する運動学的背景  
プロトラクション角度の変化はどのような運動学的状況にお
いて生じるのだろうか。  
四肢の傾きは支持基体反力の傾斜に影響するとされる  (Larson 
et al . , 2001)。四肢の着地時のプロトラクション角度が小であれば
支持基体反力の傾斜も小さく、四肢が着地する際の支持基体反力
の制動成分が小さくなる  (Larson et al . , 2001)。四肢の離地時にリ
トラクション角度が大であれば支持基体反力は頭側へ傾斜し、推
進成分が増大する。YA の中足部非接地型の接地パターンが生起
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した試行では後肢のプロトラクション角度が減少し、リトラクシ
ョン角度が拡大した。つまり、中足部非接地型走行では後肢の着
地時の制動成分は相対的に小さく、離地時の推進成分が相対的に
大きかったと考えられる。  
支持基体に対する四肢の傾斜が支持基体反力の傾きに影響す
るのであれば  (Larson et al .,  2001)、後肢をリトラクトしなければ
ニホンザルは推進できないことになる。リトラクション角度が移
動速度に対して減少し続けると  (図 5.10C)、支持基体反力から得
られる推進成分も小さくなるので、身体を推進するには後肢のリ
トラクション角度が単調減少し続ける訳にはいかない。リトラク
ション角度には推進力を得るための下限値が存在するのかもし
れない。  
ロコモーションの速度が速くなり支持基体反力の絶対値が増
大すればリトラクション角度が小さくとも推進成分の絶対値は
変化しない可能性がある。しかしながら、支持基体反力の傾斜が
小さい状態で反力の絶対値が増大すれば垂直成分が増大し、重心
位置の上下動も大きくなる。この場合、走行時に質量中心を効率
的に前進させられない。  
他方、立脚相における後肢の角度変化量は移動速度が速くなる
と減少し続ける  (図 5.10; 図 5.11)。これは立脚相の短縮によって
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後肢の振り幅に時間的制約がかかるためであると考えられる。こ
の角度変化量の減少はすべてリトラクション角度の減少に由来
する。  
2 つの要因、1) リトラクション角度の減少による垂直成分に対
する推進成分の相対的な減少と 2) 立脚相の短縮に由来する角度
変化量の減少は、ロコモーションの速度を上げる際に相反する要
因として働くと考えられる。推進成分を増大する必要性と角度変
化量の減少が共にリトラクション角度の変化に依拠するため、移
動速度が上昇し続けると両立することが困難になる。つまり、ロ
コモーションの速度が上昇してゆくと立脚時間が短くなり角度
変化量が減少するが、効率的に重心を推進させるためにはリトラ
クション角度をそれ以上減少させられない、という状況に至る。
そのような状況において、リトラクション角度を維持してプロト
ラクション角度を代償的に減少させることで、ニホンザルは角度
変化量および立脚時間比の減少を維持しながら、推進成分を確保
すると考えられる。  
Schmitt and Larson (1995) は踵を接地する時間的猶予がないた
めに速度が速いと踵が接地しないと指摘したが、時間的猶予が短
くなることは足部の近位部の接地の有無を決定する直接的な原
因ではなく、実際には後肢のリトラクション角度を狭小化させる
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要因であると考えられる。  
 
5.4.5 個体差について  
これまで議論してきた内容はすべて YA 個体に関するデータに
もとづく議論である。YA では移動速度が 3.0m/s 程度の時に高い
頻度で中足部非接地型の接地パターンが生起したが、KO では中
足部非接地型の接地パターンの生起頻度は低かった。KO では中
足部非接地型が生起しても後肢が着地する際にプロトラクショ
ン角度は減少しなかった  (図 5.11)。YA と KO はほぼ同範囲の速
度で移動したにも拘わらず個体差が生じた理由について以下で
考察する。  
個体差は YA と KO が移動速度を上げるための方略の差異を反
映した可能性がある。なぜなら、ストライド長を延長させて移動
速度を上げる場合とストライド頻度を高めて速度を上げる場合
とでは後肢の角度変化量にかかる時間的影響が異なると考えら
れるからである。ストライド長は立脚相での推進距離と遊脚相で
の前進距離の和である。立脚相における前進距離は立脚相での後
肢の角度変化量と比例する。後肢の振り幅が大きければ立脚相で
推進する距離が長いが、後肢の振り幅が小さければ立脚相で進む
距離は短い。ロコモーションの速度が上がると角度変化量は狭小
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化するので、ストライド長を延長する方略をとる方が移動速度を
上昇する上で立脚時間が短縮する影響を強く受ける。  
当然、ストライド頻度を上げる方略をとる場合でも角度変化量
は減少する。しかし、立脚相における後肢の振り幅が時間的理由
から制約されても、ストライド頻度を増大させて速度を上げられ
るので立脚時間が短縮した影響が後肢の運動に現れにくい可能
性がある。  
 YA と KO がストライド長を延長させて速度を上げたのか、ス
トライド頻度を増加させて速度を上げたのかを調べる目的で、平
均値が 0、標準偏差が 1 となるように標準化した標準化ストライ
ド長もしくは標準化ストライド頻度を目的変数、移動速度を説明
変数とする単回帰分析をおこなった。その結果、YA の標準化ス
トライド長を目的変数とした場合の傾きは 1.14、標準化ストライ
ド頻度を目的変数とした場合の傾きは 1.11 であった  (表 5.3)。YA
はストライド長とストライド頻度を移動速度に対してほぼ等し
い割合で変化させて移動速度を上げていた。KO の標準化ストラ
イド長を目的変数とすると傾きは 1.15、標準化ストライド頻度を
目的変数とすると 1.63 の傾きが得られた  (表 5.3)。KO ではスト
ライド頻度の増加が優位であった。KO はリトラクション角度を
増大させ、代償的にプロトラクション角度を減少させずなくとも、 
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表 5.3 移動速度を説明変数、標準化ストライド長と標準化スト
ライド頻度を目的変数とした単回帰分析の結果。  
 
YA ではストライド長とストライド頻度がほぼ等しい割合で増加
するが、KO はストライド頻度の増加が優位である。  
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ストライド頻度の増加によって速い移動速度を維持できたのか
もしれない。  
 
5.4.6 歩容の選択について  
 基本的には霊長類はあまりトロットで走らない  (Vilensky et al . , 
1991; Schmitt, 2006)。歩行からアンブルもしくはギャロップに歩
容を変えるか、比較的遅い速度でトロットからギャロップへ移行
する  (Schmitt, 2006)。アカゲザル  (Macaca mulatta) は毎秒 1.8m
の 速 度 で ギ ャ ロ ッ プ へ 移 行 し た と い う デ ー タ も 存 在 す る  
(Vilensky, 1980)。このデータに対して、本研究で対象としたニホ
ンザルは毎秒 3m を越えてもトロットで走行した。  
 本研究の中足部が接地しない足部の着き方に歩容の選択が影
響した可能性は否定できない。四足哺乳類ではギャロップへ移行
すると体幹の屈伸がストライド長の延長に寄与する  (Biewener, 
2003)。移動速度が速くなり立脚相の角度変化量に時間的制約が
かかる場合でも、プロトラクション角度を代償的に減少させずに
体幹の屈伸によってストライド長を延長できるので、中足部非接
地型の接地パターンはギャロップでは生起されにくい可能性が
ある。  
 しかし、頻度が低くともトロットを行うこともあることと  
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(Vilensky, 1980; Schmitt, 2006)、立脚時間が移動速度に反比例する
現象は他の動物にも一般的な現象であることから  (Gatesy and 
Biewener, 1991; Hoyt et al . , 2000; Nyakatura et al .,  2008)、本研究結
果は本研究対象に限定的な結果でなく、類似した身体構築を持つ
他のマカク類にまで一般化できると考えられる。  
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第 6 章  総合論議  
 
 第 6 章ではこれまでの研究結果にもとづき、霊長類における足
関節の力学的機構と足部の接地パターンの多様化について議論
する。本研究の要約は図 6.1 にまとめた。最後に本研究から新た
に生まれた研究課題について述べる。  
 
6.1 足関節の力学機構と接地パターン                          
霊長類は他の四足性哺乳類よりも歩行時のストライド長が長
く  (Reynolds, 1987; Schmitt, 2003)、他の四足性哺乳類に比べ後肢
着地時のプロトラクション角度が大きい  (Larson et al .,  2001)。こ
の特徴は多くの霊長類に共有されるだけでなく、原初的霊長類と
似た生態学的地位を占める樹上性の小型有袋類にも認められる  
(Larson et al ., 2001)。樹枝末端の環境を利用した原初的霊長類は
重要な 3 つの特徴  (対抗した母指、後肢優位の身体支持、ダイア
ゴナル・シーケンス歩行 ) に加え、後肢着地時のプロトラクショ
ンが大きいという特徴も持っていた。ダイアゴナル・シーケンス
歩行では前肢の後に同側後肢が着地するので、後肢のプロトラク
ション角度が大きければ後肢が同側前肢の近くに着地すること  
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図 6.1 総合論議をまとめた図。○) は先行研究、◎ ) は本研究か
ら明らかとなったことを表す。△ ) は本研究結果にもとづいて推
測されることを表す。黒い矢印はプロトラクション角度が原初的
な動物から保存されたことを表し、灰色の矢印はプロトラクショ
ン角度が減少したことを表す。PA：プロトラクション角度、PAL：
パワーアーム長、LAL：ロードアーム長を表す。  
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になる。したがって四足ロコモーション時に前後肢が干渉しやす
くなる  (Schmidt, 2008)。これは原初的霊長類のロコモーション時
の安定性を向上させるように働いたと考えられる。なぜなら、同
側前肢で安定性を確認した樹枝を同側後肢で把持できたからで
ある。原初的霊長類が樹上環境における不安定性について高い選
択圧に曝露されていたことを考えれば、現生霊長類だけでなく原
初的霊長類においても後肢着地時のプロトラクション角度は大
であったと考えるのが妥当であろう。  
後肢着地時のプロトラクション角度が大であった原初的霊長
類も半蹠行性か蹠行性の霊長類であった可能性が高い。半蹠行性
であったか蹠行性であったかについては結論できないが、現生霊
長類のほとんどが半蹠行性に分類されることと、現生霊長類にお
いて踵接地が認められる種は懸垂行動に適応した霊長類に限ら
れることから  (Gebo, 1992; Schmitt and Larson, 1995)、原初的霊長
類も半蹠行性であったと考えられる。この点については、蹠行性
と半蹠行性を区別する骨学的特徴を同定し、その特徴を化石記録
にみなければ結論できない。  
ロコモーション様式が多様化すると半蹠行性から踵を接地さ
せる接地パターン  (ヒールストライク型蹠行性と中足部 /踵型蹠
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行性 ) (Gebo, 1992; Schmitt and Larson, 1995) や中足部を接地させ
ない接地パターン  (第 5 章 ) が派生した。  
棲息場所を開拓し、地上に進出した霊長類は常習的な半蹠行性
であったが、走行時には中足骨頭と足趾だけを接地するようにな
った  (第 5 章 )。第 5 章では外力が作る足関節まわりのモーメント
と底屈筋の生み出すモーメントの平衡を保つために、高い関節負
荷がかかる走行においてニホンザルは足の接地パターンを変化
させることが期待された。しかし、ニホンザルは四足歩行に比べ
大きな負荷がかかる走行時に足関節のロードアームが延長した  
(第 5 章 )。この結果から、半蹠行性から趾行性への接地パターン
の変化は足関節の筋骨格系の筋力産生効率を改善させる機能的
意味は持たないと考えられた  (第 5 章 )。  
地上に棲息環境を映した霊長類にとって速いロコモーション
時に後肢着地におけるプロトラクション角度が減少することは
地上を移動する上で有利な運動学的変化であった可能性がある。
地上では連続的で安定性が高い地面が支持基体なので、支持基体
の配置によって後肢の着地位置を限定されることはない。また、
安定性を確保する目的で同側前肢で把持した樹枝を後肢で把持
する必要もない。つまり、地上では後肢を大きく頭側へ振り出す
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必要がない。一方、支持基体に拘わらず移動速度が上がると立脚
相が短縮するので、地上においても立脚相での後肢の振り幅には
時間的な制約がかかる  (第 5 章 )。走行時に後肢が大きくプロトラ
クトされると、後肢のリトラクトに要する時間が延長し、速いロ
コモーションを妨げる可能性が高い。ニホンザルは樹上に比べ地
上での走行頻度が高いことを考慮すると  (Chatani,  2003)、霊長類
の大きなプロトラクションを伴う後肢の運動は地上に適応的な
運動パターンではない。  
Schmidt (2005) は 90g のハイイロショウネズミキツネザル  
(Microcebus murinus) から  3000g のチャイロキツネザル  (Lemur 
fulvus) までの身体サイズの 4 種の小型霊長類の後肢着地時のプ
ロトラクション角度と後肢離地時のリトラクション角度を計測
した。その結果を霊長類以外の小型哺乳類と比較すると、小型霊
長類のプロトラクション角度は他の小型哺乳類のそれと近い値
であった。Schmidt (2005) は大きなプロトラクション角度は霊長
類以外の小型哺乳類にも共有される特徴であると主張し、イエネ
コ  (Felis catus) などの他の哺乳類と中型のサル類でプロトラク
ション角度に差異があるのは  (Reynolds, 1987; Larson et al . , 2001)、
哺乳類の各系統において独自に地上走行に適応したことが原因
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であるとした  (Schmidt, 2005)。つまり、霊長類では走行に適応す
る際にプロトラクション角度を維持したが、ネコ科動物などの他
の哺乳類では地上走行に適応する過程でプロトラクション角度
が減少した  (Schmidt,  2005)。  
霊長類に限らず、四肢を使って位置を移動する全ての動物では
立脚時間は移動速度に反比例するので  (Biewener, 2003)、中型か
ら大型の霊長類以外の哺乳類において後肢着地時のプロトラク
ション角度が減少したのは、霊長類と同じ理由によるのかもしれ
ない。つまり、後肢の頭側への振り出しが大きいと、後肢のリト
ラクトに要する時間が延長することが原因となった可能性があ
る。一方、霊長類がプロトラクション角度を維持したのは樹上で
の安定性を確保することと関係するのだろう  (Schmitt,  1998, 
1999, 2003; Larson et al ., 2001)。地上性霊長類は地上に進出しても
なお、時に樹上を移動するので、安定性のために大きなプロトラ
クション角度を維持した。そして、走行時に後肢の振る時間的猶
予がなくなる時に限り趾行性となった可能性が高い。これによっ
て樹上での安定性と効率的な四足走行を両立させたと考えられ
る。  
まとめると、 1) 地上の支持基体は安定性が高いこと、 2) 地上
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では安定性のために後肢を大きくプロトラクトする必要がない
こと、 3) 大きなプロトラクション角度は後肢のリトラクトに要
する時間を延長すること、これらの 3 つの要因によって地上性霊
長類は走行時にのみ趾行性の接地パターンとなると考えられる。
繰り返しになるが、この姿勢の変化は足関節の力学的機構とは独
立した現象である  (第 5 章 )。  
 
6.2 蹠行性の霊長類について                                 
テナガザルやクモザルなどの中足部 /踵型蹠行性の霊長類は常
習的な蹠行性ではなく、場合に応じて半蹠行性、もしくは蹠行性
となる  (Schmitt and Larson, 1995)。踵接地の有無は移動速度と後
肢のプロトラクション角度が関係するとされるが  (Schmitt and 
Larson, 1995)、その主張を支持する定量的データは存在しない。
懸垂行動へ適応した霊長類の踵接地を生起させる原因として本
研究結果から 2 つの仮説を立てることができる。  
1 つは、プロトラクション角度の変化に応じて足部の接地パタ
ーンが変化したという結果から  (第 5 章 )、中足部 /踵型蹠行性の
霊長類がロコモーション時の状況に応じて後肢のプロトラクシ
ョンを変化させた結果として、足の着き方が変わるという仮説で
189 
 
ある。実験的環境における安定した移動速度のロコモーション時
には地上性霊長類と樹上性霊長類の間で後肢着地時のプロトラ
クション角度に大きな差異は存在しないが  (Larson et al . , 2001)、
環境に応じて後肢を身体支持、前肢を精緻な運動などと前後肢の
機能差を強調する必要がある状況では、後肢のプロトラクション
角度が変化するかもしれない。そのような場合に足の接地パター
ンが変化する可能性がある。懸垂に適応したサル類と小型類人猿
のプロトラクション角度を計測した研究は少ないので、この仮説
を検証するには今後の実験的研究に期待する他ない。  
もう 1 つは、懸垂を行う霊長類ではヒラメ筋の AMA が身体サ
イズに対して小さいことが原因となり、足関節にかかる支持基体
反力に抗することができずに踵が接地するという仮説である  
(第 3 章 )。ニホンザルの横断的データから求めたヒラメ筋のパワ
ーアーム長の種内スケーリングパターンは身体サイズに対して
アイソメトリーであったことを考慮すると  (第 4 章 )、懸垂に適応
したクモザルとテナガザルのヒラメ筋の短いパワーアームは成
長過程において身体サイズに対して負のアロメトリーであると
推測できる。樹上性霊長類では後肢優位の身体支持が強調される
ことと  (Schmitt, 1994; Schmitt and Hanna, 2004)、ヒラメ筋のパワ
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ーアーム長が身体サイズに対して短いこと  (第 3 章 ) を背景とし
て、懸垂に適応したサル類および小型類人猿では身体の重みを足
関節で支持しきれずに踵が接地するのかもしれない。 Patel  and 
Wunderlich (2010) もアヌビスヒヒ  (Papio anubis) では移動速度
が速くなると手根部が接地するようになる原因の 1 つとして、手
関節にかかる支持基体反力のモーメントと手関節の筋骨格系が
産生する筋力が釣り合わない場合に接地パターンが変化する可
能性を示唆している。  
懸垂者は樹上の樹間を越える能力が高いので、効率的に樹上の
3 次元的環境を移動できる  (Cant, 1992; Canon and Leighton, 1994)。
クモザルでは食性への適応として懸垂行動が選択され  (Strier,  
1992)、足関節の底屈筋は抗重力的に活動する必要性が低下した
結果、足関節におけるヒラメ筋の筋力産生効率が低下した  (第 3
章 )。懸垂者において踵が接地することが足関節の底屈筋のパワ
ーアームが短いことに由来すると考えると、半蹠行性からクモザ
ルにおける蹠行性姿勢への変化においては踵を接地することに
何らかの機能的意味があった訳ではなく、食性への適応として選
択された身体構造によって副次的に蹠行性の接地パターンとな
ったと考えられる。  
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足の接地パターンがロコモーションをより効率的にする運動
学的特徴であるならば、足の着き方は選択圧に曝露されて変動の
小さいより安定した特徴となると考えられる。しかしながら、
Vereecke et al .  (2003) はボノボ  (Pan paniscus)、Vereecke et al .  
(2005) はシロテテナガザル  (Hylobates lar) の足底圧分布を分析
し、試行間で足底圧中心の軌跡が一定せず、変動が大きいことを
報告している。本研究においても、特に母指の接地順序は試行間
で一定しなかった。現時点において、ヒト以外の霊長類における
足の着き方がどのような機能的意味をもたらすのかに関して明
確な解は存在しない  (Cunningham et al . (2010) は、ヒトの踵接地
はロコモーション時の代謝コストを減少させることを報告して
いる )。第 3 章と第 5 章のデータから、サル類に認められる接地
パターンの変化はプロトラクション角度の減少や足関節のテコ
機構における力の不均衡など、足の着き方とは別の要因の影響を
受けると考えられる。  
懸垂型サル類や小型類人猿以外で踵接地型認められる大型類
人猿については本研究が網羅する範囲を越えているので、以下の
考察は推測の域を出ないが、大型類人猿では身体サイズの影響を
受けてヒールストライク型蹠行性が派生した可能性がある。なぜ
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なら、ヒトを含む大型類人猿はサル類よりもはるかに身体サイズ
が大きいために  (Smith and Jungers, 1997) 筋骨格系のスケーリン
グの影響を強く受けるからである。チンパンジーではオスが 43kg、
メスが 34kg、ゴリラ  (Gorilla gorilla) はオスが 170kg、メスが 72kg
である  (Smith and Jungers,  1997)。支持しなければならない体重に
対して筋が発揮できる相対筋張力が減少することから、身体サイ
ズの大きい大型類人猿は踵を上げた姿勢を維持できないのかも
しれない。  
 
6.3 今後の研究課題                                         
本研究を進める上でいくつかの新たな課題が生じた。総合論議
の最後に今後の課題としてそれらをまとめたい。  
 1 つは第 3 章の分析に大型類人猿を加えることである。大型類
人猿は懸垂行動を行うが、ナックルウォーキングで地上を歩くの
で、ヒラメ筋は抗重力的な活動を要求される。また、身体サイズ
が大きく、筋張力の負のアロメトリーの影響を強く受けることか
ら、足関節の機構は力学的に修飾されている可能性がある。大型
類人猿を分析に含め、身体サイズとロコモーションレパートリー
のさらに広い変異幅を含むサンプルを分析することが今後の研
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究課題の 1 つである。  
2 つ目は第 4 章で示した「筋張力の低下を補うために、半蹠行
性もしくは蹠行性の動物ではロードアーム長が身体サイズと負
のアロメトリーの関係である」という仮説をさらに補強すること
である。ニホンザルのロードアーム長の負のアロメトリーは足関
節の機構を力学的に有利にすることが示されたが、前述の仮説を
補強するには、その特徴が霊長類以外の蹠行性動物にも認められ
ることを示す必要がある。一方、霊長類以外でその特徴が認めら
れなければ、ロードアーム長の相対的な短縮によってもたらされ
る力学的有利性は霊長類独自の適応として解釈する必要がある。 
3 つ目の研究課題は、オナガザル類の前肢における接地パター
ンの変化  (Patel  and Wunderlich , 2010) が前肢着地時のプロトラ
クション角度と関係しているのかを調べることである。これを明
らかにすることによって、前肢と後肢の接地パターンの変化は同
じ原理にしたがうのか、それとも異なる原理が存在するのかを明
らかにできる。もし異なる原因によって接地パターンが変化して
いるのであれば、それは霊長類の進化過程における前後肢の機能
分化を反映していると考えられ、霊長類の進化史に新たな知見を
加える可能性がある。また、新たな研究の方向性として二足ロコ
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モーション時の足の接地パターンにも研究対象を広げることも
できる。この点の詳細については以下で述べる。  
Cunningham et al . (2010) は、踵を接地せずに中足骨頭部と足趾
だけを接地する前足部接地と、踵を含む足底全面を接地する後足
部接地の違いがヒトの移動時の運搬コスト  (mlO2/kg・ km) に与
える影響を調査した。運搬コストは 1km を移動するための体重
1kg 当たりの酸素消費量である。運搬コストが小さいと移動時の
エネルギー効率が高い。Cunningham et al .  (2010) はこの結果から、
二足歩行では後足部接地で歩く方が運搬コストが低く、二足走行
では接地パターンの差異は運搬コストに影響しないことを示し
た。Cunningham et al .  (2010) はこれらの結果にもとづき蹠行性の
姿勢とヒールストライクはヒトの二足歩行のエネルギー効率を
向上させる特徴であると主張した。  
脳梗塞や脳出血、もしくは整形外科的疾患によって運動機能が
著しく低下した人間に対して運動機能を再建する目的でリハビ
リテーションが行われる。その治療対象となる動作は圧倒的にヒ
トの二足歩行であることが多い。整形外科医である Perry は身体
機能不全を呈した患者の事例から、ヒトの二足歩行では足部の 3
つのロッカー機構、ヒールロッカー  (heel rocker) とアンクルロッ
195 
 
カー  (ankle rocker)、フォアフットロッカー  (forefoot rocker) が効
率的な前進運動に重要であると主張した  (図 6.2; Perry, 1992)。な
かでもヒールロッカーはヒールストライクから立脚相における
身体の前進運動へ円滑に移行する上で重要な機能的役割を担う  
(Perry, 1992)。  
ヒールロッカーを構成する解剖学的特徴は丸みを帯びた踵骨
隆起である  (Perry, 1992)。この丸みによって踵骨隆起は下肢全体
の運動の支点として機能する。具体的には踵が着地する際に踵骨
が進行方向へ回転することで、前脛骨筋と大腿四頭筋の活動を介
して、下腿部と大腿部が前方へ回転してゆく。ヒールストライク
における踵骨のロッカー機構が立脚相における身体の前進運動
の契機となる  (Perry, 1992)。  
リハビリテーションにおいて足の接地パターンが注目するの
は、Perry (1992) の指摘するロッカー機構が中枢神経疾患患者に
おいて阻害されることが多いからである。身体片側の運動麻痺を
呈する患者において、四肢遠位関節の随意性の再獲得は近位の関
節よりも困難である。脊髄における運動神経の下行路は背外側
(皮質脊髄路と赤核脊髄路 ) と腹内側  (網様体脊髄路 ) の 2 経路に
大別され、腹内側系は近位筋、肩帯と腰帯、体幹を両側性に支配  
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図 6.2 ヒールロッカーの機能  (Perry, 1992)。(A) ヒールストライ
クにおいて踵骨隆起が支点となり足部が前方へ転がる。前脛骨筋
を介して下腿も前方へ移動する。 (B) 大腿四頭筋の活動によって、
大腿部も前方へ移動する。立脚中期以降に前下方へ移動していた
質量中心が、ヒールロッカーによって進行方向へ移動するように
なる。  
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する  (井上 , 2010)。中枢神経疾患においては遠位部よりも近位部
で随意性の回復が良好であるとされる  (井上 ,  2010)。中枢神経疾
患を持つ患者のなかには足関節が底屈した状態に固定され、足先
からしか接地できない者や、前脛骨筋の麻痺が麻痺した者がいる。
それらの患者では、ヒールストライクやヒールストライクに続く
下腿部の前進運動が起こらないので、足部が着地した後に身体を
円滑に前進させることができない。例えば、足関節が底屈位で個
体された患者が足先から接地すると、下肢は突っ張り棒として働
き、身体の前進を妨げる  (Perry, 1992)。  
患者が常習的な移動手段として二足歩行を選択する上で、移動
の効率性は非常に重要な判断材料である。「目的とする場所まで
疲れずに到着できた」という患者自身の主観的な評価は、患者の
自立的な二足移動を促す。したがって、接地パターンと二足歩行
の効率性との因果関係を解明することは、生物人類学だけでなく、
リハビリテーション分野の進歩に寄与すると考えられる。しかし
ながら、ヒトと系統的に近縁な霊長目において足の接地パターン
に大きな多様性が存在するにも拘わらず、リハビリテーション分
野において比較生物学的観点からヒトの接地パターンについて
議論されたことはない。ヒトの二足ロコモーションの本質を理解
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するには、ヒトの霊長目における変異の連続性のなかに位置づけ、
二足ロコモーションにおけるロッカー機構の機能を相対的に評
価する必要がある。比較生物学的観点から得られた知見はリハビ
リテーション分野において蓄積されてきた知見を再検証するだ
けでなく、新たな知見を付与する可能性を持つと考えられる。  
具体的には、ヒールストライクを欠く二足歩行を行うテナガザ
ルとヒトの間で足の着き方と下肢の運動を比較することで、ヒト
の二足性における踵接地の重要性を示すことができる。ヒトにお
いてはヒールストライク時の前脛骨筋の遠心性収縮とそれに続
く大腿四頭筋の遠心性収縮が下肢の円滑な前進に重要であると
されているが  (Perry, 1992)、全く異なる環境下で獲得されたテナ
ガザルのヒールストライクの起こらない二足歩行では着地後に
下肢はどのようなメカニズムによって効率に前方へ回転してい
くのだろうか。テナガザルとヒトの踵着地における下肢の運動学
的差異やその際の筋活動を定量的に比較することで、現在リハビ
リテーション分野において治療対象とされる下肢遠位部の運動
が真にヒトの二足性の効率性を保証する特徴であるのかを検証
することができる。  
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第 7 章  要約  
 
第 1 章  
 始新世に出現した原初的霊長類は把握能力のある手足で樹枝
末端の不安定な場所を移動していた。樹枝末端の環境へ原初的霊
長類が進出する上で足部の形態進化は重要な進化的イベントで
あったことが化石記録から示されている。それらの原初的霊長類
が適応放散し、独自の生態学的地位を占めるようになると、ロコ
モーション様式が多様化し、足部の形態に豊かな変異が生まれた。 
足部を構成する骨が全ての霊長類で共通であるにも拘わらず
足部形態の形態が多様である理由の 1 つは、足部を構成する骨の
長さに種間変異が存在するからであると考えられた。足部は支持
基体反力と筋が生み出す筋力が作用する身体部位であることか
ら、足部を構成する骨の長さは足関節を支点とするテコのレバー
として力学的効果を持つ。  
足関節の力学的性質はロコモーション様式、身体サイズ、後肢
の姿勢、足部の接地パターンの影響を受けると考えられた。本研
究では現生霊長類においてこれらの要因が足関節の力学的機構
に及ぼす影響を明らかにすることを目的とした。そして、現生霊
長類から得られた知見をもとに、原初的霊長類から現生霊長類に
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かけて足部の力学的機構が多様化した過程について考察した。  
 
第 2 章  
原猿類のガーネットガラゴ、スローロリス、ワオキツネザルに
おいてロコモーション様式と足関節の力学的機構の関係を示す
ことを目的として研究を行った。ガーネットガラゴでは背屈筋の
anatomical mechanical  advantage (AMA) が小さく、スローロリス
では腓側指屈筋の AMA が大きかった。跳躍者は後肢長を延長さ
せる選択圧に曝露されており、ガーネットガラゴは跳躍に適応し
た足部形態を獲得した結果、背屈筋の停止部が移動して AMA が
減少したと考えられた。スローロリスの高い AMA はブリッジン
グやカンチレバーリングの頻度が高いことを反映すると考えら
れた。足関節において高い筋力産生効率を持つことでスローロリ
スは樹枝間を安定して行える。第 2 章の結果から、特徴的なロコ
モーション様式が足関節の力学的機構に反映されることが示さ
れた。  
 
第 3 章  
陸棲動物は常に重力の影響を受けて生活しているので、どのよ
うに身体を支えるのかという問題に直面する。筋のテコのレバー
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の長さやロードアームの長さが身体サイズに対してアロメトリ
ックに変化すれば効率的に身体を支えられるので、ロコモーショ
ン様式とは独立して身体サイズに応じて足関節の AMA が変化す
る。つまり、足関節のテコの長さは身体サイズとロコモーション
様式の 2 つの要因を反映する。第 3 章では、身体サイズの影響を
除いた上で足関節の力学的機構とロコモーション様式の対応付
けを行うことを主な目的として研究を行った。  
第 2 章と第 3 章の結果から、身体サイズに拘わらず、ロコモー
ション様式が異なると足関節の力学的機構に種間変異が生じる
ことが示唆された。ガーネットガラゴとスローロリスに関する結
果は第 2 章の考察を補強するものであった。すなわち、ガーネッ
トガラゴは跳躍時の加速性について、スローロリスはブリッジン
グおよびカンチレバーリングにおける安定性について選択圧に
曝露され、特徴的な足関節の力学的機構を獲得したと考えられた。
懸垂者であるジェフロイクモザルにおいてヒラメ筋の AMA が小
さかったことは、懸垂においては体肢の伸筋が抗重力的に働く必
要性が低いことと関係すると考えられた。この特徴的な足関節の
力学的機構は果実食性への適応として獲得された特徴であると
考えられた。  
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第 4 章  
動物は四肢関節を屈伸させて四肢関節の機構を運動学的に調
節して効率的に身体を支えられる。しかし、半蹠行性もしくは蹠
行性との動物は足関節角度を変化させたとしても EMA のロード
アームの長さが変化しないので、半蹠行性もしくは蹠行性の動物
は運動学的に足関節の力学的機構を調節する余地がない。  
半蹠行性もしくは蹠行性の動物では成長と共に足部が相対的
に縮小する。足部の縮小はロードアーム長を短縮させ、足関節の
力学的機構を変化させる可能性があると考えられた。第 4 章では
「半蹠行性動物における足部長の負のスケーリングパターンは
足関節の機構を力学的に有利とする」という仮説をニホンザルの
未成獣と成獣の標本を用いて検証した。  
半蹠行性のニホンザルの足部セグメントの相対的な短縮は、身
体サイズが大きくなるにつれて足関節の機構を力学的に有利に
する効果を持つことが示唆された。  
 
第 5 章  
足部の接地部位が変化すると足底圧中心の位置が変わる。足底
圧中心の位置は支持基体反力の起点となるので、霊長類は足の着
き方を変化させてロードアームの長さを調節する可能性がある。
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第 5 章では後肢に大きな負荷がかかる場合に霊長類は足底圧中心
位置を変化させ、負荷に対して運動学的に関節機構を変化させる
かを明らかにすることを目的とした。  
 足関節に大きな負荷がかかる場合でもニホンザルは接地パタ
ーンを変えて足関節の機構を力学的に有利にしなかった。接地パ
ターンが変化するのは足関節の力学的理由からではなく、後肢の
プロトラクション角度が減少することと関係した。プロトラクシ
ョン角度の減少は移動速度が速くなると立脚時間が短縮するた
め、立脚相において後肢を振る時間的猶予がなくなることに起因
すると考えられた。第 5 章の結果は地上を利用する霊長類は運動
学的状況に応じて足部の接地パターンを柔軟に変化させるが、そ
れは支持基体反力と筋張力の釣り合いを保つためではなく、後肢
の振り幅の変化と関係することが示唆された。  
 
第 6 章  
原初的霊長類に限らず原初的な哺乳類においてもプロトラク
ション角度が大きかったという説がある  (Schmidt,  2005, 2008)。
Schmidt (2005, 2008) によれば現生霊長類は原初的哺乳類の後肢
のプロトラクション角度を維持したが、地上に適応した他の哺乳
類では後肢の頭側への振り出しが減少した。地上の支持基体は 1) 
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安定していること、 2) 足部の着地位置が支持基体の配置に制限
されないこと、 3) 大きなプロトラクションは後肢のリトラクト
に要する時間を延長すること、これらの 3 つの要因から、後肢の
大きなプロトラクションは地上での速いロコモーションに適応
的な運動パターンではないと考えられた。  
地上に適応した霊長類以外の哺乳類とは異なり、地上に進出し
た霊長類であっても時に樹上支持基体を利用するので、霊長類は
常習的な趾行性の姿勢ではなく、運動学的条件がそろった場合に
限り趾行性の接地パターンとなることで、地上支持基体と樹上支
持基体を使い分ける可変性を保持したと考えられた。  
 懸垂型霊長類が時に踵を接地することと足関節の力学的機構
は関係する可能性があった。懸垂型霊長類は、 1) 身体サイズに
対して足関節底屈筋の AMA が低いこと、2) 地上性霊長類に比べ
後肢で支持する体重の割合が大きいことから  (Schmitt,  1994; 
Schmitt  and Hannna, 2004)、足関節において支持基体反力と筋張力
が釣り合わずに、踵が接地する可能性があると考えられた。  
 四足歩行を主たるロコモーション様式とする霊長類に比べ、跳
躍者は跳躍のテイクオフにおける加速性、緩慢な四足歩行者は安
定性について強い選択圧に曝露された結果、特有のテコのレバー
を持つ。また、懸垂者は後肢が抗重力的に活動する頻度が低下す
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ることによって独自のテコのレバーを獲得した。各種がどのロコ
モーション様式で位置を移動するかは、各種の生態学的地位と関
係すると考えられた。原初的霊長類が適応放散し、独自の生態学
的地位を獲得する過程でロコモーション様式と足関節の力学的
機構が多様化したと考えられた。  
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